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"Nothing in Biology makes sense except in the light of Evolution." 



















































“Science is not a heartless pursuit of objective information, 
 it is a creative human activity.” 


















































“Somewhere, something incredible is waiting to be known.” 
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A total of 288 specimens representing 2 orders, 4 families, 8 genera and 20 species of deep-
sea marine fish present in the North Atlantic Ocean and the Mediterranean Sea have been 
analyzed in this work. Altogether, 641 new sequences were deposited in the international 
repositories, representing 4 mitochondrial (12S, 16S, COI and ND2) and two nuclear (RAG1 and 
ZIC1) markers, representing approximately 900,000 nucleotides reads. In addition, morphological 
information was obtained from 88 of these specimens on which a total of 1,664 measurements 
have been made. 
The DNA barcoding technique has shown differing results depending on the group studied, 
with 53% congruent identifications for the genus Gaidropsarus and 96% for the order 
Notacanthiformes. The present work has also served to detect errors in public repositories, and 
contribute to their growth by adding a large amount of information from groups of fish normally 
little studied. The effectiveness of DNA barcoding has depended on the level of knowledge of the 
systematics of the studied group, although it has been useful as an exploratory tool to point out 
possible taxonomic incongruities when it is used in a specific group. 
The combined use of morphological and molecular information from an integrative point of 
view has shown the possible existence of synonyms between closely related species, proposing 
the elimination of some supposed endemisms, and the possibility of new species of deep-water 
Gaidropsarus in the North Atlantic. On the other hand, these analyses have undoubtedly 
demonstrated the synonymies existing between the species Lepidion lepidion, considered an 
endemism of the Mediterranean Sea, and Lepidion eques original of the Atlantic Ocean. 
Phylogeographic analyses have suggested a complex evolutionary history for Lepidion 
lepidion; on the one hand, the existence of two lineages related to the Atlantic/Mediterranean 
origin of the individuals has been detected, and on the other, the presence of variations in their 
demographic history depending on the geographical area. The data also suggest the presence of a 
north/south morphological gradient of variability in this species, something already described in 
other marine fish species, which may explain their erroneous classification as two independent 
species. 
This work has represented the first specific attempt to study the set of evolutionary 
relationships between species belonging to the order Notacanthiformes. Phylogenetic inference 
has shown the general pattern of speciation of this order from its origin approximately 140 million 
years ago to the present. The results obtained have supported the already suggested hypothesis 


























En la presente obra se han analizado un total de 288 especimenes representantes de 2 órdenes, 
4 familias, 8 géneros y 20 especies de peces marinos de aguas profundas presentes en el área del 
Atlántico Norte y el Mar Mediterráneo. En conjunto, se depositaron 641 nuevas secuencias en los 
repositorios internacionales, representativas de 4 marcadores mitocondriales (12S, 16S, COI y 
ND2) y dos nucleares (RAG1 y ZIC1), lo que supone un total de aproximadamente 900.000 
nucleótidos leídos. Además, se obtuvo la información morfológica de 88 de estos especimenes a 
los que se les ha realizado un total de 1.664 mediciones. 
La técnica del DNA barcoding ha mostrado resultados dispares en función del grupo 
estudiado, con un 53% de identificaciones congruentes para el género Gaidropsarus y un 96% 
para el orden Notacanthiformes. La presente obra ha servido además para detectar errores en los 
repositorios públicos, y colaborar a su crecimiento al añadir una gran cantidad de información de 
grupos de peces normalmente poco estudiados. La eficacia del DNA barcoding ha dependido del 
nivel de conocimiento de la sistemática del grupo estudiado, aunque ha resultado útil como 
herramienta exploratoria para señalar posibles incongruencias taxonómicas cuando se emplea en 
un grupo específico. 
El uso combinado de información morfológica y molecular desde un punto de vista integrador 
ha mostrado la posible existencia de sinonimias entre especies estrechamente relacionadas, 
proponiendo la eliminación de algunos supuestos endemismos, y la posibilidad de nuevas 
especies de Gaidropsarus de aguas profundas en el Atlántico Norte. Por otro lado, estos análisis 
han demostrado sin lugar a dudas la sinonimia existente entre las especies Lepidion lepidion, 
considerada un endemismo del Mar Mediterráneo, y Lepidion eques original del Océano 
Atlántico. 
Los análisis filogeográficos han sugerido una compleja historia evolutiva para Lepidion 
lepidion; por un lado, se ha detectado la existencia de dos linajes relacionados con el origen 
atlántico/mediterráneo de los individuos y por otro, la presencia de variaciones en su historia 
demográfica en función del área geográfica. Los datos sugieren, además, la presencia de un 
gradiente de variabilidad morfológica norte/sur en esta especie, algo ya descrito en otras especies 
de peces marinos, lo que puede explicar su errónea clasificación como dos especies 
independientes. 
Esta obra ha representado el primer intento específico de estudiar el conjunto de las relaciones 
evolutivas entre las especies pertenecientes al orden Notacanthiformes. La inferencia filogenética 
ha mostrado el patrón general de especiación de este orden desde su origen hace 
aproximadamente 140 millones de años hasta la actualidad. Los resultados obtenidos han apoyado 
la hipótesis ya sugerida de que Lipogenys gillii representa el linaje hermano de los géneros 
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1.1 The ongoing Mystery of Marine Biodiversity 
 
The counts for establishing the degree of biodiversity indicate that, nowadays, 
approximately 200.000 eukaryotic marine species are known (Bouchet, 2006) from which there 
are about 17.000 valid taxa of marine fishes (Eschmeyer et al., 2010). However, the existence of 
cryptic species, which underestimate the number of species (Bañón et al., 2012), and of 
synonyms, which overestimate them, (Alroy, 2002) must be taken into account. The 
Mediterranean Sea and the Red Sea are considered ecosystems practically fully sampled but, on 
the other hand, there is a huge gap of knowledge about the biodiversity in the deep-sea, polar 
waters and oceanic rifts (Eschmeyer et al., 2010). 
The rate of new marine species description has risen in recent years to 2,000 new eukaryotic 
marine species per year, with an estimation of 100,000 new species in the next 50 years 
(Appeltans et al., 2012). For marine fishes, the rate of discovery is about 100-150 new species per 
year (Eschmeyer et al., 2010). The estimations show about 500 new species hidden in the 
museum repositories around the world, 4,000 unknown species morphologically recognisable and 
300 cryptic species suitable for delimitation with molecular techniques. Taking this into account, 
the total amount of unknown marine fish species will be around 5,000, representing about one 
third of the species already described (Appeltans et al., 2012). Therefore, with the actual rate of 
discovery this 5,000 species should be described in the next 40-50 years. 
As more species are described, the techniques used to identify them will be increasingly in 
demand. This is applied not only for large species, important for food conservation and ecosystem 
functioning, but also for less conspicuous taxa with small body size, taking into account that they 
will include parasites and pathogens of other species, and may become pest (Appeltans et al., 
2012). 
 
1.2 Taxonomy and Systematics 
 
Taxonomy is a discipline that consists of the theoretical and practical study of the 
classification of living beings, including its bases, principles, procedures and rules. On the other 
hand, systematics is the study of the diversity of organisms, and the relationships among them 
(Simpson, 1961). Normally, taxonomy and systematics are two definitions widely and 
indistinctively used practically as synonyms, but it has been suggested that taxonomy should be 




the term most used in this work will be taxonomy, which refers to the so-called alpha taxonomy, 
which is the discipline that identifies, describes and names species of living beings and also 
determines their valid scientific names (Capinera, 2008).  
There are two main approaches to the study of taxonomy, all of them were proposed in the 50s 
and 60s of the twentieth century. They have theoretical and practical similarities and differences 
which have been object of controversy since the beginning.  
In the late 1950s, different publications proposed to base taxonomy on the overall similarity, 
referring to it as “numerical taxonomy” although the term “phenetics” was more widely used. The 
idea of this approach was to make taxonomy more objective and operational, with the final goal 
of producing classifications in which the relationships among organisms were estimated on the 
basis of overall similarity. This approach is summarized in three following points: to exclude the 
evolutionary considerations because in most cases they are unknown, the methods used in 
evolutionary studies are in most cases not enough quantitative and, finally, the classification 
based on phylogenetic relationships is designed by their own purposes (Hull, 1970). The phenetic 
approach is based on the incorporation of the maximum number of observations without special 
considerations, converting the numbers of differences into similarity distances among the 
organisms (Schuh, 2000). The obtained result is a “phenogram”, a tree which shows the levels of 
clustering based on the overall similarity among the taxa studied. 
In contrast with the phenetic approach, cladistics proposes that the task of systematics should 
be the creation of a general reference system and the investigation of the relations that extend 
from it to all other possible and necessary systems in Biology (Henning, 1966). This approach 
proposed that suggested classifications should be of utility only if they can reflect the 
phylogenetic relationships among the organisms involved. This is the basic idea of the 
phylogenetic or cladistic point of view in taxonomy (Schuh, 2000). Furthermore, cladistics 
suggest not the use of all the possible observations but to focus on the synapomorphies, shared 
special similarities, leading to a “cladogram”, a tree in which the genealogical relationships are 
showed as well as the different positions of the common ancestors. 
 
1.3 DNA barcoding and FISH-BOL 
 
The use of differences in the nucleotide sequence of a single gene to investigate the 
evolutionary relationships between living beings was first applied by Carl Woese (Woese and 
Fox, 1977). This researcher showed that sequence differences in a conserved gene such as 
ribosomal RNA (rRNA) could be used to infer phylogenetic relationships. In fact, comparisons of 
rRNA sequences of different organisms led first to the discovery of the Archaea with the 
consequent redesign of the tree of life. Subsequently, the polymerase chain reaction or PCR has 
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made the examination of variability between nucleotide sequences possible for any gene. Slow 
evolving genes, such as rRNA, do not usually differ between closely related organisms, but they 
are indispensable for recovering old relationships, providing perspectives that can be traced back 
to the origin of cell life (Woese, 2000). In contrast, in genes that evolve rapidly, traces of old 
affinities may be erased but, in return, reveal divergences between closely related species. 
Mitochondrial DNA (mtDNA) has been used extensively in animal phylogenetic studies 
because its evolution is faster than nuclear DNA, resulting in the accumulation of differences 
between closely related species (Brown, George and Wilson, 1979; Moore, 1995; Mindell et al., 
1997). The rate at which the mtDNA sequence changes causes differences in nucleotides to 
appear even between populations that have only been separated for short periods of time. The first 
scientist to recognize that divergences in the mtDNA sequence provide a record of evolutionary 
history within species was John Avise, thus linking the gene pool of living populations to 
systematics and underpinning the discipline of phylogeography (Avise et al., 1987). Avise and 
other researchers also found that even sister species tend to show considerable divergence in their 
mtDNA sequences and, generally, that “biotic entities recorded in mitochondrial DNA 
genealogies (...) and traditional taxonomic assignments tend to converge” (Avise and Walker, 
1999). Although many species show phylogeographical subdivisions, these tend to unite in unique 
lineages “at much shorter distances than the lengths of the internodal branches of the species tree” 
(Moore, 1995). That is, sequence divergences are much greater between species than within 
species and, therefore, mtDNA genealogies generally capture the biological discontinuities that 
taxonomists recognize as independent species. In this sense, taxonomic reviews at the species 
level now regularly include an analysis of mtDNA divergences. As an example of this application 
to systematics, it should be remembered that many currently recognized bird and fish species have 
been defined partly on the basis of taking into account divergences in their mtDNA sequences 
(Gill and Slikas, 1992; Murray et al., 1994; Banks et al., 2003, Ward, 2009a). 
The general concordance of mtDNA trees with species trees implies that, instead of analysing 
the DNA of morphologically identified specimens, the opposite approach could be chosen, i.e. to 
identify specimens by analysing their DNA, and this was the proposal made by Paul Hebert and 
his collaborators at the beginning of the 21st century (Hebert et al., 2004). Even earlier, this novel 
concept of DNA-based taxonomic identification had been applied to the reconstruction of food 
webs by identifying fragments in stomachs (Symondson, 2002), recognizing products prepared 
from protected species (Palumbi and Cipriano, 1998), and resolving mosquito complexes that 
transmit malaria and dengue (Phuc et al., 2003). Despite such demonstrations, the lack of a 
common language among scientists had limited the use of DNA as a general tool for species 
identification until the arrival of Hebert´s proposal. 
In their proposal to identify species by examining their DNAs, Hebert and his collaborators 




accepted as standard, a library of these sequences linked to specimens endorsed by expert 
taxonomists would turn this sequence into an identifier for the species as if it were a “DNA 
barcode” analogous to the identifier of a commercial product (Hebert et al., 2003a). Research 
along these lines eventually led to the suggestion that a 651 bp region of the mitochondrial coding 
gene of the electron-carrying respiratory chain enzyme subunit I called cytochrome c oxidase I 
(COI) could serve as a DNA barcode for the identification of animal species. This region of 
mtDNA is obtained in an amplified way with relative ease and from the first times of its use it 
provided a good taxonomic resolution as already demonstrated by the existence of deep 
divergences detected when comparing the barcodes of 13,000 pairs of congeneric animal species 
including representatives of 11 phyla among which were annelids, arthropods, molluscs, 
nematodes, echinoderms and, of course, chordata (Hebert, Ratnasingham and deWaard, 2003b). 
The Fish Barcode of Life initiative (FISH-BOL) emerges from the International Consortium 
Initiatives (ICI) provided by Genome Canada, in order to identify specimens of different fish 
species using a standard DNA fragment or “barcode”. In addition, thanks to the application of 
new computer tools, which allow the comparison with global DNA repositories, the fast and 
reliable identification of samples is now possible for most of the individuals (Ward, Hanner and 
Hebert, 2009b). A fragment of approximately 650 base pairs of the mitochondrial gene 
cytochrome c oxidase I (COI) has been selected for this purpose (Hebert et al., 2003a; Ward et 
al., 2005; Hubert et al., 2008). The use of a mtDNA marker supposes some advantages compared 
with nuclear DNA (Saccone et al., 1999; Stoeckle and Hebert, 2008). The mitochondrial genome 
has a small size compared with the nuclear genome, it is haploid and has no introns, lacks in a 
general way of recombination events, is maternal inherited, and easily to extract with a high 
number of copies per cell (Stoeckle and Hebert, 2008). Since COI is a protein-coding gene its 
evolution is fast enough to differentiate among closely-related species due to the nature of the 
third codon position (Ward and Holmes, 2007). This genetic marker normally shows an 
intraspecific variation between 10 and 15 times lower than interspecific one. In the case of marine 
fish species it has been proved that the use of the barcode allows discriminating the 98% of them 
(Stoeckle and Hebert, 2008; Steinke, Zemlak and Boutillier, 2009a). In the remaining 2%, the 
candidate species are closely-related reflecting hybridisation events or recent evolutionary 
divergence (Stoeckle and Hebert, 2008; Ward, Holmer and Yearsley, 2008a). The previous design 
of metazoan universal primers for COI (Folmer et al., 1994), and the posterior development of 
primer cocktails specific for marine fishes (Ivanova et al., 2007), provide an easy amplification 
procedure of the barcode for its specific use in the identification of individuals. The DNA 
barcoding shows advantages compared to the traditional identification techniques as, for example, 
its usefulness on incomplete specimens, juvenile individuals, larvae or eggs (Ward, Hanner and 
Hebert, 2009b). COI nucleotide sequences can be used as an “exploratory” tool in biodiversity 
studies (Zhang and Hanner, 2012), in the discovery of possible cryptic species (Ward, Holmer and 
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Yearsley, 2008a; Smith et al., 2011; Puckridge et al., 2013) or synonymies (Bañón et al., 2012), 
or for the control of ornamental fish industry (Steinke, Zemlak and Hebert, 2009b). In general, it 
can be useful when other methods cannot be applied (Ward, Hanner and Hebert, 2009b). 
Conversely, DNA barcoding can be problematic under certain circumstances, such as in the 
case of hybridism events, where an individual will be erroneously assigned to the maternal 
species due to the inheritance of the mtDNA. Moreover, when some species could have diverged 
in recently times, COI may not have accumulated a sufficient number of differences to be useful. 
The presence of mtDNA sequences in the nuclear genome could also be a disadvantage, although 
this is quite uncommon in marine fishes (Ward, Hanner and Hebert, 2009b). 
There are a number of requirements for barcoding to be used successfully: When comparing 
nucleotide sequences and calculating the differences those separate them, it must occur that the 
greater distance between individuals of the same species must be less than the lesser distance 
between species, giving rise to the appearance of the so-called barcoding gap. (Fig. 1.0). It is also 
necessary for the taxa in question to be well known both morphologically and molecularly 
through sufficient sampling effort. Finally, the existing sequences in the repositories should be 
correctly assigned to the species range (Meyer and Paulay, 2005; Goldstein and DeSalle, 2010; 
Collins and Cruickshank, 2013). 
The Barcode of Life Data (BOLD) System is a reference repository which allows the user to 
upload, manage, download and compare all the publicly available data obtained with DNA 
barcoding (Ratnasingham and Hebert, 2007). Every sequence is linked to a specific document 
with all the voucher´s information; unique identification code, species assignation and collection 
data. It also includes molecular data such as the nucleotide and amino acidic sequences, 
amplification primers used, and the obtained electrophoretograms. Moreover, metadata at any 
taxonomical level is available, total number of sequences per taxa, total number of species per 
taxa sequenced or geographical distribution of the vouchers. The user can also access to a 
database of primers used in DNA barcoding for different taxa, and a private access to develop 
their own projects uploading all the available information related with their sequences and 
vouchers. 
In summary, it can be stated that the application of the DNA barcoding procedure in fish 
consists of the use of a short mitochondrial DNA sequence entailing approximately the first third 
of the 5´ end from the coding gene of the subunit I of the cytochrome c oxidase protein to obtain 
species-level assignment of an unknown specimen by comparing its sequence with those existing 






1.4 DNA Taxonomy  
 
The DNA has been already used as an additional criterion for identifying species for years 
(Tautz et al., 2002). But the combination of web-based technology as the cornerstone of 
developing a universal platform with the DNA as a universal reference standard was firstly 
pointed out in 2002 and developed in 2003 (Tautz et al., 2002; Tautz et al., 2003). The arrival of 
the genomic revolution with the lowering of costs in the sequencing technology allows the use of 
DNA as a central tool to help overcome the so-called taxonomic crisis which, due to the scarcity 
of expert taxonomists, could lead to the extinction of species even before they are described 
(Tautz et al., 2003). With the use of conserved molecular sequences it is possible to delimitate 
“Molecular Operational Taxonomic Units” or MOTU, and molecular data is very suitable for 
different kind of analyses and could be easily collated with new techniques or theoretical 
assumptions (Floyd et al., 2002; Blaxter, 2004). DNA collections are needed not just for 
taxonomy, but for other projects looking for phylogeographic or phylogenetic results, and are an 
efficient way to conserve valuable samples for future reference (Tautz et al., 2002).  
However, over time it has been seen unlikely the development of a taxonomical system 
exclusively based on DNA characters (Teletchea, 2010). On the other hand, the simultaneous 
analyses of both molecular and morphological characters have been growing and developing a 
new discipline which has been called integrative taxonomy (Teletchea, 2010). 
 
1.5 Integrative Taxonomy 
 
This could be defined as a discipline that aspires to correctly delimit the units of the 
diversity of life from various perspectives, like phylogeography, comparative morphology, 
population genetics, ecology, development, behaviour, that are also complementary (Dayrat, 
2005).  
Integrative taxonomy is based on three main principles. First, the morphology-based methods 
could be not enough in some cases, so alternative approaches become indispensable. Second, even 
when morphology-based methods are able to delimitate species, other disciplines can accelerate 
the process (Dayrat, 2005; DeSalle, Egan and Siddall 2005; Bickford et al., 2007). Third, 
combining different techniques help to a better understanding of the mechanism underlying the 
formation and differentiation of species. 
It is important to highlight that integrative taxonomy has a complementary role and does not 
replace the traditional morphology-based taxonomy. Its main objective is to develop a protocol in 
order to combine the results obtained from different techniques and resolve the pending 
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taxonomic issues, from an evolutionary biology point of view (Sites and Marshall, 2004; DeSalle, 
Egan and Siddall 2005; Page, Choy and Hughes, 2005). 
The first step in this protocol is a species delimitation analysis in order to estimate how many 
species there are in a specific data set. The latter can be done using two methodological 
techniques (Birgit et al., 2010), a “discovery” approach, when there is no initial hypothesis, or 
contrasting different disciplines using the results of one of them as an initial hypothesis to test 
with the rest. A delimitation hypothesis is statistically significant when at least 95% of the 
specimens previously assigned to the same species cluster together in two or more disciplines 
(Wiens and Servedio, 2000). After combining the results obtained from different approaches, 
there are three possibilities: total convergence, partial convergence, or divergence. In the former, 
the specimen´s assignment is the same with independence of the approach used. In the second, 
this happens only for some of the species under study. In the last, there are no coincidences for 
any of the species. These different results could be explained by the number of represented 
species in the dataset or by the species assignation of each specimen (Birgit et al., 2010). Where 
inconsistencies arise, these should be resolved taking into account biological explanations (Sites 
et al., 2004). Furthermore, there is a possibility that none of the hypotheses raised may be correct, 
thus the need for new perspectives could be necessary in order to resolve the systematic issue. 
Nowadays, two of the most used disciplines in taxonomy are traditional morphology and genetics, 
and it appears to be that the combined used of both leads to more useful results than any of them 




Phylogeography has been defined as the discipline interested in the principles and processes 
that shape the geographic distributions of different lineages within species (Avise, 1987). To 
achieve this objective, phylogeography assumes that the current geographic distribution of genetic 
variants keeps the evidence of past events, such as bottlenecks, demographic expansions, 
vicarious events, and variations in the dispersal capacity of organisms due to changes in 
environmental conditions (Avise, 2000). In order to undercover this evidence, phylogeography 
studies normally combine different disciplines such as population genetics and phylogenetic 
inference, becoming a basic juncture between them (Avise, 2000). 
The use of nucleotide sequences in order to infer the evolutionary relationships among 
organisms has been discussed in section 1.3, as well as the advantages of employing mtDNA at 
the intraspecific level. Over the last decades different improvements have taken place, such as the 
discovery of the restriction endonucleases in the 1960s and the possibility of study restriction 




Brown and Vinograd, 1974), followed by nucleotide sequencing procedures (Maxam and Gilbert, 
1977; Sanger, Nicklen and Coulson, 1977) and the polymerase chain reaction (PCR), which 
allows to use little amounts of starting material (Mullis et al, 1986; Mullis and Faloona, 1987). 
The first steps in the field of phylogeography took place at the same time as those of phylogenetic 
inference. The mtDNA natural variation on parthenogenetic lizards was first addressed in 1975 
(Brown and Wright, 1975). This research represented a first step on which numerous studies were 
developed in the following decades (Wright, Spolsky and Brown, 1983; Densmore et al., 1989; 
Moritz, 1991). These also included the estimation of a molecular clock for animal mtDNA of 2% 
divergence between two lineages per million years (Brown, George and Wilson, 1979). This 
“molecular clock” is still widely used today and explains its high utility as microevolutionary 
marker (Avise, 2000). The high evolution rate in the animal mtDNA has been tried to be 
explained by means of different hypotheses not excluding each other: relaxation of functional 
constrains, a high mutation rate, or the absence of histone proteins in the mtDNA (Wilson, 
Thomas and Beckenbach, 1985; Gillespie, 1986, Richter, 1992). Furthermore, the fact that the 
mtDNA animal is maternally inherited as a single intact haplotype that does not suffer from 
genetic recombination allowed the opening of two new ideas: first, the notion that individual 
organism could be trated as operational taxonomic units (OTU) in the analysis of a population 
and, secondly, the introduction of phylogenetic concepts to intraspecific level (Avise, 2000).  
 
1.7 Coalescent Theory 
 
Since the early 1980s, “Coalescence” is the word used to define a mathematical model 
based on a stochastic process applicable to genealogies of genes within and between species 
(Griffits, 1980; Tavaré, 1984; Hudson, 1990). The fundamental idea of this model is how different 
variants of a specific gene may have a common origin in a shared ancestor. In the simplest model, 
assuming no recombination, no natural selection, and no gene flow, each genetic variable has the 
same probability of passing to the next generation (Fig 1.1a). The estimation of the time elapsed 
since this most recent common ancestor (MRCA) between two haploid individuals it is called 
“time to coalescence”. This can be estimated by going back in time and observing how different 
lineages group together each time an individual has two or more descendants. This will reduce the 
number of lineages until at some moment it reaches one; this would represent the MRCA of all 
the individuals under study (Fig. 1.1b). The coalescence provides a powerful tool for exploratory 
analyses using simulated data and its efficacy is the basis for statistical methods that use rejection 
algorithms to compute likelihoods (Balding, Bishop and Cannings, 2007). It also allows studying 
the genealogy of a specific group of individuals ignoring the rest of the population. It is important 
to emphasize that the objective is usually to discover the biological mechanisms underlying a 
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particular genealogy that is unknown. With DNA polymorphisms, information is obtained to infer 
the genealogy of a certain group of organisms and this, in turn, provides information about the 
processes that have taken place during their evolution (Balding, Bishop and Cannings, 2007). 
 
1.8 Phylogenetic Inference  
 
Since the birth of the evolutionary theory by Darwin and Wallace, phylogenetic 
relationships have been an object of study. For this purpose, phylogenetic inference has been 
defined as the attempt to unravel the evolutionary history of a determined group of taxa. Taking 
into account that it is widely accepted that all organisms come from a common ancestor, the 
evolutionary relationships among them can be represented as a tree with different forms (Fig. 
1.2). In the phylogenetic tree, the terminal branches represent the taxa under study living or 
extinct, while the internal nodes can delimit subunits called “clades”, which include an ancestor 
represented by the internal node and all its descendants. A tree is defined as “rooted” when the 
existence of an outgroup allows to set the direction from ancestor to descendant, so the internal 
nodes represent common ancestors among taxa (Nixon and Carpenter, 1993). The outgroup is a 
specific taxon who does not belong to the main group under study but it is closely related. The 
selection of the appropriate outgroup depends of previous knowledge of the taxa under study and 
represents a crucial step in phylogenetic analyses. When the outgroup is absent of the analyses the 
tree is defined as “unrooted” and the internal nodes do not represent common ancestors, but the 
degree of relationship among taxa. Conversely, when there is an outgroup, the root represents the 
MRCA of all the taxa in the tree. An unrooted tree could be rooted at the midpoint of the longest 
distance between two terminals (Bleidorm, 2017), but it assumes that all included taxa have 
evolved at the same rate, so the root could be wrong if this assumption is false (Hess and de 
Moraes Russo, 2007). The topology is the tree bifurcation pattern, when all the nodes in the tree 
connect just two branches it is called a “fully resolved tree”, but sometimes is impossible to 
recover the relationships among different taxa producing a polytomy (Fig. 1.3). A “soft 
polytomy” represents the lack of resolution of the analysis and a “hard polytomy” constitutes the 
suddenly apparition of different lineages from a common ancestor in a short period of time. The 
complexity of the phylogenetic analyses can also been explained based on the massive amount of 
possible tree topologies that can be obtained from a determined set of taxa. As an example, with 
60 branches the possible number of tree topologies clearly exceeds the estimated number of atoms 
in the universe (Bleidorm, 2017). This fact represents a major concern for all phylogenetic 
methods. 
There are different ways in order to show the information obtained from a phylogenetic 




inferred evolutionary change, while the cladogram tree focuses on the common ancestry but does 
not indicate the evolutionary time among taxa. The obtained results can suggest different kinds of 
relationships among the species belonging to the same taxon (Fig. 1.4). First, a monophyletic 
group consists of all the descendants from an ancestral taxon clustering together; second, a 
paraphyletic group does not include all the descendants of an ancestor; and third, a polyphyletic 
group occurs when the clade includes members from different lineages. From a cladistics point of 
view, all the interest lies in obtaining monofilectic groups as far as it suggests that classifications 
should be of utility only if they can reflect the phylogenetic relationships among the organisms 
involved. For this purpose, common traits between different taxa should be explained as coming 
from a common ancestor, being called homologous traits or homologies. On the other hand, 
similar characteristics among taxa could have other explanations, like parallel or convergent 
evolution (Homoplasy), or a similar function (Analogy). In order to obtain the genuine 
philogenetic relationships among organisms it is important to be able to differentiate among them. 
Beyond the exclusive study of evolutionary relationships or assisting in systematics, 
phylogenetic analyses are useful for other disciplines. For example, the study of the origin of 
human populations in anthropology, co-evolution between parasite and host in parasitology, 
adaptive radiations in ecology, or the comparison of homologous genes in genomics (Hata et al., 
2107; Near et al., 2018). 
 
1.9 The Genus Gaidropsarus 
 
The genus Gaidropsarus, Rafenisque 1810, commonly known as rocklings, is included in 
the family Gadidae, which in turn is part of the order Gadiformes (Fig. 1.5) (Nelson, Grande and 
Wilson, 2016). These fishes are morphologically characterized by an eel-like body, with barbels 
present on the chin and at each anterior nostril on the snout. The first dorsal ray is followed by a 
row of small fleshy filaments, the anal fin is not indented and a lateral line is uninterrupted along 
its entire length (Cohen et al., 1990). The rocklings show a great ecological diversity and they can 
be found from the intertidal zone to the deep sea, with a distribution range that spans from the 
cold Arctic Ocean to temperate and subtropical waters. Eight species are usually found in the 
North Atlantic Ocean and the Mediterranean Sea: Gaidropsarus argentatus (Reinhardt, 1837), G. 
biscayensis (Collett, 1890), G. ensis (Reinhardt, 1837), G. granti (Regan, 1903), G. guttatus 
(Collett, 1890), G. macrophthalmus (Günther, 1867), G. mediterraneus (Linnaeus, 1758) and G. 
vulgaris (Cloquet, 1824). There is a general lack of representative specimens of the described 
species, which leads to poor knowledge about the morphological variability exhibited by this 
genus (Balushkin, 2009). In fact, the taxonomic revisions of rocklings already published also 
suggest the need for additional analyses (de Buen, 1934; Svetovidov, 1948, 1986a, 1986b; 
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Iwamoto and Cohen, 2016). In fact, discrepancies with the current taxonomy and systematics of 
Gaidropsarus arise when molecular data is used (Francisco et al., 2014). The application of an 
integrative perspective is needed in order to correctly delimitate the Gaidropsarus species, which 
are characterized by a highly conserved morphology. 
 
1.10 The Genus Lepidion 
 
 The genus Lepidion, Swainson 1838, is one of the genera included in the family Moridae, 
commonly known as morid cods (Fig. 1.6) (Nelson, Grande and Wilson, 2016). It includes the 
following eight benthopelagic species which live on the continental slope and lower rise across 
the Atlantic, Indian and Pacific Oceans and the Mediterranean Sea: Lepidion capensis (Gilchrist, 
1922), the Patagonian codling Lepidion ensiferus (Gunther, 1887), Lepidion guentheri (Giglioli, 
1880), the morid cod Lepidion inosimae (Gunther, 1887), the Mediterranean codling Lepidion 
lepidion (Risso, 1810), the small-headed cod Lepidion microcephalus (Cowper 1956), Lepidion 
natalensis (Gilchrist, 1922) and the Schmidt’s cod Lepidion schmidti (Svetovidov, 1936). This 
genus is defined by several morphological traits as, for example, a compressed body characterized 
by cycloid scales, the anus located at about the midpoint of the body and no ventral luminous 
organ. The head shows a short blunt snout profile with the maxilla extending vertical below the 
eye, with fine teeth disposed in bands on both jaws and a barbel on the chin. These species 
possess two dorsal fins narrowly separated, with the first one characterized by a minute first ray 
and a filamentous elongated second ray (Cowper, 1956; Okamoto, Watanabe and Asashida, 
2009). 
The descriptions of the species of the genus Lepidion are at this point still incomplete, either 
because of the small number of specimens studied or because they are redundant when referring 
to those made by other authors earlier. Therefore, it is not surprising the existence of taxonomic 
inaccuracies and uncertainties about the total number of Lepidion species. Some authors suggest a 
greater number of species than those currently recognized, while others propose a reduction in 
their number based on morphological similarities (Paulin, 1983; Cohen et al., 1990). In the last 
years, different revisions of this genus have been made for the North Atlantic Ocean (Templeman 
1970a, 1970b) and the Northwestern Pacific Ocean (Nakaya, Amaoka and Abe, 1980), including 
updates in the taxonomy and distribution of some poorly known species like L. guentheri and L. 
schmidti (Bañón et al., 2010; Arronte et al., 2011). Even morphological descriptions of early 
stages of development of some Lepidion species have been published (Okamoto, Watanabe and 
Asashida, 2009). 
The use of molecular techniques to unravel the taxonomy and systematics of this genus has not 




possibility of a synonymy between the Mediterranean codling Lepidion lepidion and the North 
Atlantic codling Lepidion eques (Bañón et al., 2013). This first attempt showed how the use of 
new techniques and points of view can help in order to clarify old taxonomic uncertainties still 
persistent in several groups of marine fishes as in the case of this genus. 
 
1.11 The order Notacanthiformes 
 
 The order Notacanthiformes (Goodrich, 1909), includes halosaurs and spiny eels and is 
one of the four orders that together with Albuliformes (bonefishes), Anguilliformes (eels) and 
Elopiformes (tenpounders) constitute the cohort Elopomorpha (Fig. 1.7) (Nelson, Grande and 
Wilson, 2016). The latter is a morphologically diverse group of mostly marine teleost fishes 
comprising 986 species grouped in 24 families all sharing their passage through the same stage of 
development consisting of leptocephalous larvae (Nelson, Grande and Wilson, 2016).  
The notacanthiforms are deep-sea benthopelagic fishes worldwide distributed from the 
continental slope to the abyssal plain, that have been caught between 125 and 4,900 meters deep 
although it is more common the range that goes from 450 to 2,500 meters (Nelson, Grande and 
Wilson, 2016). Their main morphological traits are an eel-like body, a posteriorly directed spine 
on the dorsal edge of the rear of the maxilla; a snout conspicuously projected beyond the mouth 
and the maxilla, and pelvic fin webs joined in the ventral midline. In some cases photophores 
have been described (McDowell, 1973; Wiley and Johnson, 2010; Poulsen, Thorkildsen and 
Arboe, 2017). The order is formed by two families whose names are Halosauridae and 
Notacanthidae. 
The Halosauridae family contains three genera; Halosaurus (Johnson, 1863), Halosauropsis 
(Collett, 1896) and Aldrovandia (Goode and Bean, 1896) for a total number of 10 species 
worldwide distributed (Kamikawa and Stevenson, 2010). Halosaurs are found at depths from 500 
to 5,000 meters (Klimpel et al., 2008). They are benthopelagic fishes feeding manly on marine 
invertebrates (Templeman, 1973). For the northeastern Atlantic five halosaur species have been 
recorded (Alcázar et al., 1992; Quéro, Porche and Vayne, 2003); Halosaurus johnsonianus 
(Vaillant, 1888), Halosaurus ovenii (Johnson, 1864), Halosauropsis macrochir (Günther, 1878), 
Aldrovandia phalacra (Vaillant, 1888) and Aldrovandia affinis (Günther, 1877). 
The family Notacanthidae comprises 11 species distributed over three genera, Lipogenys 
(Goode and Bean, 1895); Notacanthus (Bloch, 1788) and Polyacanthonotus (Bleeker, 1874) 
(Nelson, Grande and Wilson, 2016). Also known as deep-sea spiny eels, these fishes are found 
worldwide from 125 to 3,500 metres of depth. The notacanthids Notacanthus bonaparte (Risso, 
1840), Notacanthus chemnitzii (Bloch, 1795), Polyacanthonotus rissoanus (de Filippi and 
Ve´rany, 1859) and Polyacanthonotus challengeri (Vaillant, 1888) are distributed with different 
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abundances throughout the North Atlantic Ocean (Coggan, Gordon and Merret, 1998); while 
Lipogenys gillii (Goode and Bean, 1895) is only found in the northwestern Atlantic Ocean. 
Historically, the use of DNA barcoding in specimens belonging to the order notacanthiformes 
has been limited to a few individuals. This can be explained by the difficulty in obtaining 
specimens of deep-sea species and because normally DNA barcoding studies are more focused in 
a particular geographic area rather than study a specific taxonomic group (Ward et al., 2008b; 
Zhang and Hanner, 2012). In a similar way, the representation of notacanthiforms in phylogenetic 
analyses is normally limited to one or two species with the function of representing the order in 
deep evolutionary analyses of fishes (Near et al., 2012; Chen et al., 2014). For this, most of the 




 As several leading drivers of DNA fish barcoding have stated “The fascinating diversity 
of fishes coupled with their broad socio-economic importance to humanity has made them a 
taxonomically well-studied group. Yet despite the current recognition of some 30,000 species and 
the challenging identification of already known species, species are routinely discovered. 
Accurately assessing species diversity remains a major challenge for systematic ichthyology, 
particularly given the often drastic morphological shifts encountered across developmental stages 
and sometimes sexes, and perhaps more subtle shifts across geographic ranges. Meanwhile, more 
efficient harvest methods, increasing consumer demand and globalization of trade, combined with 
other antropogenic impacts such as pollution and habitat loss, are causing alarming declines in the 
abundance and distribution of many, if not most species of fish. Climate change is likely to 
exacerbate these effects. Monitoring such changes and mitigating their impacts require both a 
more accurate inventory of species and a more scalable and cost effective approach to their 
reliable identification at any life-history stage” (Hanner et al., 2011). 
In view of the above, the first objective of this work has been to test the usefulness of DNA 
barcoding to identify individuals of little-known deep-sea fish species. 
A second objective was to clarify existing uncertainties in the taxonomy of these fish by 
combining, where possible, molecular with morphological data. 
The third objective was to study the underlying macro and microevolutionary mechanisms that 
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2. Material y Métodos 
2.1 Identificación y conservación de las muestras 
 
Los especímenes objeto de estudio en la presente obra procedieron de diversas 
localizaciones del Océano Atlántico Norte y de la parte occidental del Mar Mediterráneo. Su 
llegada al laboratorio fue fruto de la colaboración con el Dr. Rafael Bañón Díaz, de la Consellería 
del Mar de la Xunta de Galicia y de sus generosas aportaciones. Con carácter general, los 
ejemplares estudiados fueron congelados a bordo de los barcos para garantizar su preservación. 
Posteriormente, fueron identificados mediante el examen de los caracteres diagnóstico empleados 
para su asignación a nivel de especie consultando para ello la bibliografía especializada en cada 
grupo taxonómico. Durante esta operación se aprovechó para extraer una muestra de tejido 
muscular de cada espécimen correspondiente al lomo de la parte derecha, que se preservó en 
etanol al 90% y, posteriormente, se trasladó al laboratorio de la Facultad de Biología de la 
Universidad de Vigo en donde se almaceno en un congelador a -20 ºC a la espera de su posterior 
análisis. Finalmente los individuos fueron depositados en diversas colecciones, aunque 
mayoritariamente en la del “Museo de Historia Natural da Universidade de Santiago de 
Compostela” (MHNUSC). 
 
2.2 Purificación de ADN 
 
La extracción del ADN de las muestras de tejido se realizó con alguno de los siguientes kits 
comerciales de purificación de ácidos nucleicos en fase sólida, “DNeasy Blood and Tissue Kit” de 
Quiagen o EZNA Tissue DNA kit de Omega Biotek, siguiendo las instrucciones del fabricante. 
Ambos kits explotan el mismo principio, consistente en el empleo de columnas de centrifugación 
que contienen una fase sólida formada por un gel de sílice al cual se unen los ácidos nucleicos en 
determinadas condiciones de pH y concentración salina. Se separó de cada muestra un fragmento 
de tejido de aproximadamente 60 mg de peso que se colocó sobre una placa de Petri estéril y se 
troceó con la ayuda de unas pinzas estériles. A modo de ejemplo se esboza el protocolo de 
purificación que emplea el kit de Qiagen. El tejido se introdujo en su correspondiente tubo 
Eppendorf de 1,5 mL, previamente etiquetado, que contenía 180 µL de tampón ATL. En el 
siguiente paso se añadieron 20 µL de proteinasa K y se mezcló el contenido con ayuda de un 
agitador mecánico de tipo vórtex. La mezcla se incubó en un bloque calefactor a 56 ºC hasta el día 
siguiente para garantizar la completa lisis del tejido. Una vez el tejido estuvo completamente 
lisado se añadieron 200 µL de tampón AL y, a continuación, 200 µL de etanol (96% - 100%) 




mezclándose con ayuda de un agitador tipo vórtex. El contenido del tubo se trasladó a una 
columna centrifugable con membrana de gel de sílice previamente etiquetada y colocada en el 
interior de un tubo colector de 2 mL. La columna se centrifugó a 6.000 xg durante 60 s y se 
descartó el tubo colector y su contenido. A continuación se realizaron dos lavados sucesivos con 
sendos tampones AW1 y AW2 para lo cual se colocó la columna en un nuevo tubo colector y se 
añadieron 500 µL de tampón AW1. Se centrifugó a 6.000 xg durante 60 s. Transcurrido ese 
tiempo se descartó el tubo colector y su contenido. La columna se centrifugó a 20.000 xg durante 
3 min para secar la membrana de gel de sílice. Se descartó el tubo colector y su contenido. Se 
colocó la columna en el interior de un tubo de 1,5 mL y se añadieron 200 µL de buffer AE 
directamente sobre la membrana. La columna se incubó a temperatura ambiente durante 60 s y 
luego se centrifugó a 6.000 xg para realizar la elución del ADN. Los tubos resultantes del proceso 
se almacenaron en un congelador a -20 ºC. 
 
2.3 Amplificación de secuencias de ADN 
 
Se amplificaron las secuencias de nucleótidos de una parte de varios genes mitocondriales y 
nucleares empleando la reacción en cadena de la polimerasa (PCR). Los primeros fueron los 
genes 12S rRNA (12S, 360 pb.) 16S rRNA (16S; 543 pb.), Citocromo c oxidasa I (COI; 651 pb.) 
y NADH deshidrogenasa II (ND2; 816 pb.). También se analizaron las secuencias de marcadores 
nucleares como son el primer exón del gen activador de la recombinación (RAG1; 855 pb.) y de la 
proteína con dedos de zinc 1 (ZIC1: 831 pb.). El conjunto de los cebadores empleados y las 
condiciones de amplificación se listan en la tabla 2.0. Algunos de los cebadores poseen en su 
extremo 5´ una secuencia derivada del bacteriófago M13 (Messing, 1983) que sirve de lugar de 
unión de los cebadores empleados en el proceso de secuenciación cíclica. 
Al comienzo de esta investigación el volumen final empleado en las reacciones de 
amplificación fue de 50 µL empleando una ADN polimerasa rápida. En este volumen se incluían 
25 µL de trehalosa al 10%, 4 µL de H2O estéril para inyectables (Braun), 10 µL de 5x Phire 
Reaction Buffer, 1 µL de dNTPs 10 mM; 0,5 µL de cada uno de los cebadores, 1 µL de Phire Hot 
II ADN Polymerase y 8 µL de la disolución de ADN obtenida con anterioridad. En cada PCR se 
incorporó un control negativo que constaba de todos los componentes del cóctel y 8 µL de H2O 
estéril en lugar de ADN. El objetivo de este control era descartar posibles contaminaciones 
causadas por ADN exógeno. 
Posteriormente, el protocolo de amplificación por PCR se estandarizó introduciendo el empleo de 
una mezcla maestra y de un cóctel de cebadores en un volumen final de 25 µL, tal y como se 
indica a continuación: 12,5 µL de 2x Phire Green Hot Start II PCR Master Mix, 2 µL del cóctel 
de cebadores a 10 µm, 8 µL de agua estéril y 2,5 µL de la preparación de ADN. Las reacciones de 
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amplificación se llevaron a cabo indistintamente en cualquiera de los dos cicladores térmicos 
siguientes: Perkin-Elmer, GeneAmp® PCR System 2400 o Applied Biosystems GeneAmp PCR 
System 9700. 
Con carácter general, las condiciones de amplificación fueron las siguientes: una 
desnaturalización inicial a 98 ºC durante 30 s seguida de 35 ciclos de amplificación que constaban 
de una fase de desnaturalización a 98 ºC durante 5 s, una de unión al cebador con temperaturas 
variando desde 52ºC (COI, 16S, 12S) hasta 62ºC (RAG1) durante 5 s, y una fase de elongación a 
72 ºC durante 10 s. Para terminar, tuvo lugar una fase final de extensión a 72 ºC durante 1 min 
(Tabla 2.0). Los productos obtenidos se almacenaron a -20 ºC hasta su uso. 
 
2.4 Electroforesis de ADN 
 
Para estimar de forma semicuantitativa el tamaño y la cantidad del amplicón obtenido en 
cada caso, 5 µL de cada reacción se cargaron y migraron en un gel de agarosa, a una 
concentración entre el 1,2 y 2%, empleando el tampón de electroforesis 1x TAE (Fig. 2.0). El gel 
contenía bromuro de etidio a una concentración de 0,5 g/ml para posteriormente visualizar las 
bandas formadas por los amplicones. Para comprobar el tamaño de los amplicones se empleó un 
marcador denominado “100 Base-Pair Ladder” de Amersham Biosciencie que consta de una serie 
de fragmentos de ADN de doble cadena con un rango de tamaño de 100 a 2.000 pb a intervalos de 
100 pb entre sí. La migración electroforética tuvo lugar a voltaje constante de 100 V durante 18 
min. Los geles se visualizaron por transiluminación con luz ultravioleta de 302 nm y se 
fotografiaron empleando un equipo Alpha Imager TM 2000. Este equipo está conectado a un 
ordenador PC en el que se procesaron y almacenaron las fotografías obtenidas. 
 
2.5 Purificación y secuenciación de amplicones 
 
2.5.1 Purificación mediante ExoSAP-IT 
Una vez comprobado que las bandas de los amplicones poseen el tamaño y la intensidad 
adecuada es necesario realizar una purificación de los mismos para inactivar los restos de la 
reacción de amplificación que podrían interferir con la reacción de secuenciación. Para ello se 
empleó la mezcla de nucleasas denominada ExoSAP-IT, de Affymetrix. La mezcla contiene los 
enzimas Exonucleasa I que degrada el ADN monocatenario presente en la mezcla de PCR y 
consistente fundamentalmente en cebadores sobrantes de la reacción de amplificación y Fosfatasa 
Alcalina de camarón que elimina el grupo fosfato del extremo 5´ de los nucleótidos no 
consumidos en la reacción de amplificación. Se comenzó mezclando en un tubo de PCR 5 µL de 
cada producto de PCR con 2 µL de ExoSAP-IT. Este paso se realizó en baño de hielo para 




proteger la integridad de los enzimas que componen la preparación ExoSAP-IT. A continuación, 
los tubos se colocaron en el termociclador y se incubaron a 37 ºC durante 15 min para que 
tuvieran lugar las reacciones enzimáticas y luego a 80 ºC durante 15 min para inactivar los 
enzimas presentes. Una vez finalizado el proceso, los amplicones ya purificados pueden 
secuenciarse inmediatamente o almacenarse a -20 ºC. 
2.5.2 Reacción de secuenciación cíclica 
El proceso de secuenciación cíclica del ADN puede subdividirse en tres etapas: en primer 
lugar la reacción de síntesis de ADN, a continuación la purificación de los fragmentos de ADN 
resultantes y, por último, la electroforesis capilar que realiza la asignación automática de 
nucleótidos correspondiente. La reacción de secuenciación cíclica es una modificación del método 
de Sanger (Sanger, Nicklen y Coulson, 1977). Se basa en el uso de didesoxinucleótidos (ddNTPs) 
marcados con cuatro fluoróforos diferentes y de varios ciclos de temperaturas. Cada uno de estos 
ddNTPs tiene la posibilidad de unirse a la cadena en síntesis deteniendo la elongación. La 
reacción de secuenciación da, como resultado, un conjunto de moléculas de ADN marcadas en sus 
extremos 3´ con un fluoróforo diferente dependiendo de si el nucleótido marcado es A, T, G o C; 
lo que se traduce en la síntesis de una población de moléculas de ADN terminadas y marcadas en 
un ddNTP concreto cuyos tamaños difieren entre sí en un solo nucleótido. El volumen empleado 
en las reacciones de secuenciación cíclica fue de 10 µL y constaba de 2 µL de “Big dye 
Sequencing Buffer 5x”, 2 µL de “Big dye Terminator v 3.1 cycle sequencing kit 2,5x”; 0,3 µL del 
oligonucleótido cebador de las reacciones de síntesis, 3 µL del amplicón purificado previamente y 
2,7 µL de H2O estéril. Las reacciones se llevaron a cabo alguno de los termocicladores 
mencionados anteriormente. Las condiciones experimentales fueron las siguientes: 
desnaturalización inicial a 96 °C durante 60 s, seguida de 25 ciclos que constaban de: una fase de 
desnaturalización a 96 °C durante 10 s, una de unión al cebador a 50 °C durante 5 s, y una de 
elongación a 60 °C durante 4 min. 
2.5.3 Purificación de productos de las reacciones de secuenciación 
Una vez concluida la reacción de secuenciación cíclica se realizó una purificación de los 
fragmentos de ADN monocatenario obtenidos para lo que se emplearon dos protocolos diferentes. 
En primer lugar, se empleó un protocolo de precipitación con etanol para lo cual se añadió a cada 
tubo de reacción de secuenciación de 0,2 mL una mezcla realizada previamente de 1 µL de 
acetato sódico 3M pH 5,2 y 25 µL de Etanol absoluto. A continuación se transfirió el volumen 
total de cada tubo de reacción de secuenciación a un nuevo tubo de 0,5 mL previamente 
etiquetado. Los tubos se incubaron a 4 ºC hasta el día siguiente para, a continuación, someterlos a 
centrifugación a 14.000 rpm durante 10 minutos para luego decantar el sobrenadante sobre papel 
de filtro y añadir 100 µL de Etanol al 70%. Los tubos se centrifugaron nuevamente a 14.000 rpm 
durante 5 min y el sobrenadante se volvió a eliminar sobre papel de filtro. Los tubos se dejaron 
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secar al aire durante 10 minutos y, finalmente, el ADN precipitado se resuspendió en 10 µL de 
Formamida desionizada. Posteriormente se empleó un protocolo basado en una purificación 
mediante microesferas magnéticas con capacidad de unirse a los productos de secuenciación en 
determinadas condiciones. Las reacciones de secuenciación se llevaron a cabo en placa de 96 
pocillos y para la purificación de los productos se añadieron a cada pocillo conteniendo 10 µL de 
volumen de reacción un total de 10 µL de solución de esferas magnéticas y 40 µL de una 
disolución de etanol al 85%. A continuación la placa se colocó sobre un separador magnético que 
induce a las esferas a pegarse a las paredes de los pocillos. De este modo los terminadores 
fluorescentes no incorporados durante la reacción de secuenciación permanencen en disolución y 
pueden ser eliminados mediante sucesivos lavados con etanol al 85%. Después del último lavado 
la placa se retiró del separador magnético y se dejó a temperatura ambiente para que se evaporen 
los últimos restos de etanol y este no interfiera con el proceso de electroforesis capilar. A 
continuación se añadieron 40 µL de H2O estéril a cada pocillo y se incubaron a temperatura 
ambiente durante 5 min para que los productos de secuenciación se separen de las esferas. El 
último paso consistió en volver a colocar la placa en el separador magnético durante 5 minutos y 
transferir 25 µL de los productos de secuenciación en disolución a un nuevo pocillo de la placa en 
la que se realiza la electroforesis capilar. 
2.5.4 Electroforesis capilar y asignación automática de nucleótidos 
Los fragmentos de ADN originados en la reacción de secuenciación cíclica debidamente 
purificados fueron trasladados a la Unidad de Secuenciación del Centro de Apoyo Científico y 
Tecnológico a la Investigación (CACTI) de la Universidad de Vigo. Allí fueron sometidos a una 
electroforesis capilar con detección de fluorescencia en un secuenciador ABI3130 de Applied 
Biosystems, configurado con 4 capilares de 50 cm de longitud. Este tipo de electroforesis capilar 
permite la asignación para cada posición nucleotídica de uno de los cuatro nucleótidos a medida 
que los fragmentos monocatenarios marcados migran a través del capilar y atraviesan el detector 
de fluorescencia. 
 
2.6 Preparación de las secuencias para su análisis 
 
Una vez concluido el proceso de migración electroforética y asignación automática de 
nucleótidos se obtuvieron los electroforetogramas correspondientes a la secuenciación en los 
sentidos directo y reverso de cada amplicón (Fig. 2.1). Ambos electroforetogramas se repasaron 
manualmente para corregir posibles errores en la asignación automática de nucleótidos. 
2.6.1 Obtención de secuencias consenso  
Se emplearon dos programas informáticos diferentes, SeqScape v.2.5 de Applied 
Biosystems y Chromas 2.6.1 de Technelysium, que permiten la asignación automática de cada 




nucleótido a una posición concreta de una secuencia al alinear los electroforetogramas directo y 
reverso, comparando ambas señales. En el caso de SeqScape, el primer paso consiste en incluir 
una secuencia de referencia. A continuación se añaden los electroforetogramas directo y reverso 
de cada espécimen y un algoritmo combina ambos electroforetogramas entre sí y con la secuencia 
de nucleótidos de referencia, asignando cada nueva posición nucleotídica. En caso de 
incoherencia entre ambos electroforetogramas el algoritmo elegirá la señal con más intensidad 
siempre que tenga una calidad suficiente. Si la calidad de la señal es mala en ambos casos la 
posición aparecerá señalada como una indeterminación. El interfaz del programa permite al 
usuario ver ambos electroforetogramas y realizar cualquier modificación que considere oportuna. 
Una vez la secuencia consenso ha sido revisada puede ser exportada en algún formato que permita 
su posterior análisis como, por ejemplo, un formato basado en texto como es el formato FASTA 
(Pearson y Lipman, 1988). Este programa resulta muy útil cuando se trata de trabajar con un gran 
número de secuencias de la misma especie, o especies muy próximas entre sí. 
Con un número más reducido de secuencias, el uso de Chromas 2.6.1 resulta muy eficaz. 
Posee una interfaz sencilla e intuitiva que permita ver el electroforetograma claramente y realizar 
la edición manual de la secuencia, pudiendo eliminar los extremos con mala calidad y modificar 
el nucleótido de una posición específica. Una vez terminada la revisión una secuencia ésta puede 
ser sencillamente exportada en formato FASTA. Posteriormente, la secuencia consenso puede 
obtenerse de manera manual empleando un programa de alineamiento de secuencias es necesario 
el uso de un programa que permita alinear una secuencia directa con la versión reversa y 
complementaria de la secuencia reversa. 
2.6.2 Obtención y revisión de secuencias en las bases de datos BOLD y GenBank 
Para obtener secuencia de nucleótidos similares a las obtenidas experimentalmente se 
visitaron los dominios de acceso público de las bases de datos BOLD (Ratnasingham y Hebert, 
2007) y GenBank (Clark et al., 2016). El primero de estos dos repositorios permite acceder a 
secuencias de códigos de barras y el segundo a secuencias de todo tipo de marcadores de ADN 
tanto nuclear como mitocondrial. Las secuencias de nucleótidos recuperadas suelen estar 
identificadas a diferentes niveles taxonómicos como especie, género, familia, orden u otros. 
2.6.3 Alineamiento de secuencias 
Los alineamientos de secuencias de nucleótidos se crearon generalmente con ayuda del 
algoritmo informático MUSCLE (Edgar, 2004) implementado en el paquete informático MEGA5 
(Tamura et al., 2011). Este algoritmo emplea una alternativa heurística para buscar el 
alineamiento múltiple que optimice el valor de “suma de pares” (SP) consistente en el resultado 
de la suma de los valores obtenidos para el alineamiento de cada par de secuencias. En primer 
lugar, se realiza un alineamiento primario enfatizando la velocidad sobre la precisión. A partir de 
este alineamiento, se calcula una matriz de distancias con la cual se construye un primer árbol 
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(Tree 1) por el “método de grupo de pares no ponderados con media aritmética” (UPGMA). 
Empleando como guía la topología del Tree1 el programa crea un alineamiento progresivo 
(MSA1). El siguiente paso es calcular las distancias genéticas a partir del alineamiento MSA1 
empleando el método de Kimura, creando la matriz de distancias D2. A partir de esta última se 
calcula un nuevo árbol UPGMA (Tree 2) con el que se realiza un nuevo alineamiento progresivo 
(MSA2). En el último paso, el programa elige un nodo del árbol Tree2 y lo elimina, creando dos 
subárboles que son empleados para crear cada uno de ellos un nuevo alineamiento. Estos dos 
alineamientos se combinan para crear un nuevo alineamiento múltiple. Se comparan los valores 
de SP para los dos alineamientos (MSA2 y el nuevo alineamiento múltiple) y el programa escoge 
el que mejore el valor de SP. Se repite este proceso hasta que se alcanza un punto de convergencia 
o un límite de SP preestablecido por el usuario. 
2.6.4 Estimación de alelos en marcadores nucleares 
En el caso de los marcadores nucleares, la presencia de posiciones polimórficas en un 
electroforetograma exige el uso de programas informáticos específicos para estimar los alelos 
presentes en cada individuo. Esto se llevó a cabo mediante inferencia estadística empleando un 
algoritmo bayesiano presente en el programa PHASE v2.1.1 o “Software for haplotype 
reconstruction and recombination rate estimation from population” (Stephens, Smith y Donelly, 
2001; Stephens y Donelly, 2003). Antes de cada análisis, las secuencias de los alelos fueron 
preparadas empleando el programa SeqPHASE (Flot, 2010). Las posiciones polimórficas 
encontradas se codificaron según el código de la IUPAC (International Union of Pure and Applied 
Chemistry). A continuación se realizaron tres réplicas independientes del análisis con las 
condiciones por defecto, incluyendo un valor de corte para la probabilidad posterior de 0,75 para 
aceptar como válida una hipótesis de alelo concreta. 
2.6.5 Depósito de las secuencias de nucleótidos en repositorios 
Las secuencias de códigos de barras obtenidas experimentalmente fueron depositadas en el 
repositorio BOLD (http://www.boldsystems.org/) en el marco de proyectos en los cuales se 
incluyó también información relativa a cada espécimen como son los datos del lugar de captura 
del pez, su identificación taxonómica tras el examen de su morfología, sus fotografías y otros. 
Todas las secuencias obtenidas, incluidas las citadas anteriormente fueron depositadas también en 
el repositorio GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). Por ello y con carácter general, 
cada secuencia obtenida experimentalmente posee al menos un código único de identificación que 








2.7 Análisis morfológico: biometría y merística 
 
Para el estudio de la variabilidad morfológica se tomaron las principales medidas 
morfómetricas y merísticas. Los caracteres morfométricos se basan en la medida de longitudes 
como por ejemplo: longitud de la cabeza, diámetro del ojo,  longitudes de las diferentes aletas 
(dorsales, anal, pectoral…), altura y anchura del cuerpo y otras (Fig. 2.2). Estas medidas se 
transformaron a porcentaje de la longitud estándar (%SL) para evitar el efecto de posibles 
correlaciones con la longitud de los individuos. Por otro lado, la merística se basa en el cuenteo de 
caracteres, normalmente el número de radios de las diferentes aletas, y en la comparación de los 
diferentes rangos que se obtienen al estudiar distintas especies. 
En la presente obra, se consultó la bibliografía específica para cada grupo taxonómico con el 
fin de determinar los principales caracteres diagnósticos empleados. Las medidas morfométricas 
se midieron de forma perpendicular a la longitud del pez con un calibre digital aproximando al 
mm más cercano. Por otro lado, en el caso del cuenteo de los caracteres merísticos este se realizó 
de forma visual con la ayuda de una lupa cuando fue necesario. Todos los individuos analizados 
morfológicamente eran adultos. 
 
2.8 Análisis informático: DNA barcoding 
 
2.8.1 Agrupación de secuencias de nucleótidos mediante el método de Neighbor-
Joining 
Los métodos algorítmicos de distancias (Tabla 2.1) se basan una matriz corregida de 
distancias genéticas a partir de un alineamiento de secuencias de nucleótidos en función de un 
modelo de sustitución nucleotídica. A partir de esta matriz de distancias y aplicando un logaritmo 
matemático se infiere un gráfico con forma de árbol que es, al mismo tiempo, el óptimo. Estos 
métodos de aditividad son mucho más rápidos que los de optimalidad, como el de máxima 
verosimilitud, ya que no hay que buscar el árbol óptimo entre un número variable de posibles 
soluciones. No obstante, se pierde información al transformar los caracteres en distancias. El 
método algorítmico de distancias empleado en esta obra fue el de Neighbor-Joining (NJ; Saitou y 
Nei, 1987).  
En los análisis de DNA barcoding, el modelo de sustitución nucleotídica de Kimura 2 
Parámetros (K2P; Kimura, 1980) fue propuesto para la asignación de especímenes mediante NJ 
(Hebert et al., 2003a). K2P distingue entre la tasa de sustitución en el caso de mutaciones 
puntuales como transiciones entre purinas o pirimidinas (α) o transversiones de purina a 
pirimidina o viceversa (β). Además, asume igualdad en la frecuencia de las bases (Fig. 2.3) 
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Algunos autores han argumentado que el modelo de K2P puede no ser el más adecuado para la 
función de delimitación de especies mediante NJ dado que K2P sobreestima la distancia genética 
real entre dos secuencias relativamente cercanas y que no posee un fundamento teórico o 
experimental para ser utilizado (Srivathsan y Meier, 2012). En su defecto proponen que para 
secuencias cercanas es mejor utilizar la distancia p. Esta distancia se define como la proporción 
(p) de posiciones variables cuando se comparan dos secuencias diferentes, y se calcula dividiendo 
el número de posiciones nucleotídicas diferentes observadas entre las dos secuencias entre el 
número total de posiciones comparadas. Este método no realiza ningún tipo de ajuste o corrección 
ante la posibilidad de múltiples substituciones en una misma posición, diferencias en las tasas de 
substitución entre nucleótidos o diferentes tasas de sustitución entre posiciones. Los árboles 
obtenidos empleando la distancia p muestran un porcentaje más alto de éxito en la identificación 
de especímenes (Srivathsan y Meier, 2012). 
2.8.2 Identificación de especímenes empleando las bases de datos BOLD y 
GenBank 
Los análisis de asignación taxonómica permiten establecer la relación entre un espécimen 
de filiación desconocida y una especie, y consisten en la comparación del primero con 
especímenes taxonómicamente avalados empleados como referencia denominados también 
“voucher specimens” de los que además se dispone de su código de barras (secuencia del extremo 
5´ del gen mitocondrial COI). De este modo, una secuencia obtenida experimentalmente puede 
compararse con las secuencias de especímenes avalados almacenadas en las bases de datos 
internacionales BOLD y Genbank, o bien se pueden comparar las secuencias propias entre sí 
siempre que se parta de una hipótesis de asignación previa como por ejemplo basada en caracteres 
morfológicos. 
La plataforma BOLD posee también una herramienta de identificación de asignación 
automática de una secuencia desconocida a una especie denominada “BOLD identification 
System” (IDS), que permite introducir un código de barras en formato FASTA para que sea 
comparada con las secuencias presentes en la base de datos. La herramienta construye un árbol de 
NJ empleando el modelo de K2P y muestra una tabla con las secuencias de la base de datos 
ordenadas por su porcentaje de semejanza con la secuencia desconocida (Ratnasingham y Hebert, 
2007). 
La plataforma GenBank forma parte del acuerdo “International Nucleotide Sequence Database 
Collaboration” que incluye a tres plataformas diferentes; “DNA DataBank of Japan” (DDBJ), 
“European Nucleotide Archive” (ENA) y GenBank “National Center for Biotechnology 
Information” (NCBI) que intercambian y comparten información a diario. GenBank incluye una 
herramienta denominada “Basic Local Alignment Search Tool” o “BLAST”, que permite la 
comparación entre una secuencia propia y aquellas presentes en la base de datos empleando un 




algoritmo de alineamiento de nucleótidos. Si se selecciona la opción “megablast”, la herramienta 
busca secuencias muy similares a la de la petición obteniéndose como resultado una salida en la 
que se muestran las 100 secuencias más similares a la introducida en BLAST. Estas secuencias 
pueden ordenarse por medio de un conjunto de parámetros mostrados, como “Query Cover” (que 
indica el grado de solapamiento entre ambas secuencias) y el “E-value” (que indica la 
probabilidad de coincidencia aleatoria). Del mismo modo, cada secuencia obtenida muestra un 
enlace con su código único de GenBank para poder acceder a toda la información relativa de cada 
secuencia. 
A diferencia de BOLD, que en el caso de animales sólo contiene registros de secuencias de 
códigos de barras basados en la secuencia del extremo 5´ de COI, GenBank incluye distintos tipos 
de secuencias de nucleótidos, siendo más útil para estudios de genética de poblaciones, 
biogeografía o inferencia filogenética. 
 
2.9 Análisis informático: delimitación de especies 
 
Una vez alineadas las secuencias comienza el proceso de delimitación de especies 
empleando la información obtenida de todos los individuos. Los análisis de delimitación de 
especies permiten inferir el número de especies presentes en un conjunto de secuencias de 
nucleótidos. Además sirven para explorar la hipótesis de asignación previa de un especimen, ya 
que se supone que si éstos se encuentran correctamente identificados se agruparan en función de 
dicha identidad. Tener las secuencias agrupadas permite ahorrar tiempo en el análisis de 
asignación de especímenes ya que sólo es necesario emplear una secuencia representativa de cada 
agrupamiento dado que su identificación puede extenderse al resto de especímenes pertenecientes 
al mismo grupo. Para los análisis de delimitación de especies se emplearon programas basados en 
el cálculo de distancias genéticas como, por ejemplo, “Automatic Barcode Gap Discovery” 
(Puillandre et al., 2012) y “TaxonDNA” (Meier et al., 2006).  
2.9.1 Delimitación de especies mediante métodos de distancias. Automatic Barcode 
Gap Discovery 
El software Automatic Barcode Gap Discovery o ABGD permite crear grupos 
representativos de supuestas especies a partir de un alineamiento de secuencias que contienen un 
número indeterminado de especies. El programa parte de la premisa de que existe un “barcode 
gap” en los datos. El primer paso es la estimación de todas las distancias genéticas del 
alineamiento y su representación en forma de histograma. A continuación sitúa en una gráfica 
estas distancias ordenadas de menor a mayor a lo largo del eje X y cada valor de distancia en el 
eje Y. De esta forma, puede observarse una linea que representa el grado de incremento en las 
distancias genéticas. El usuario detemina un rango de distancias, denominadas P, que representan 
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el intervalo donde debería encontrarse este gap, y el número de veces que el programa analizará 
los datos dentro de estas distancias. En la presente obra se han utilizado un valor mínimo de 0,1% 
y un valor máximo de 10%, con 10 análisis en el intervalo. En cada uno de estos 10 análisis el 
programa determina un valor de distancia dentro del rango P y busca la presencia de un barcoding 
gap entre 0 y este valor, si lo encuentra, agrupa todas las secuencias considerando este valor de 
corte lo que determinará un conjunto de agrupamientos. No obstante, la sensibilidad del programa 
para detectar un barcoding gap depende de una variable definida como X “relative gap width”, 
que determina el grado de separación entre dos distancias genéticas para que se considere un 
barcoding gap. Lógicamente, un valor de X demasiado alto no permitirá detectar un barcoding 
gap, y un valor demasiado bajo encontrará falsos barcoding gaps. Para evitar esto, el programa 
una vez realiza un primer análisis repite el proceso con un valor de X más bajo para detectar 
posibles gaps secundarios en los datos, lo que supondría un mayor número de agrupamientos. Es 
importante resaltar que los resultados obtenidos mediante este programa nunca deben ser 
interpretados de forma aislada, sino ser combinados con información procedente de otras fuentes 
para una mejor comprensión. 
2.9.2 Delimitación de especies mediante el programa TaxonDNA. Métodos Best 
Match, Best Close Match y All Species Barcodes 
El programa TaxonDNA calcula todas las distancias genéticas que se dan en un 
alineamiento de secuencias y señala el valor que agrupa al 95% de las comparaciones 
intraespecíficas. Entonces emplea este número como valor de corte para delimitar agrupaciones 
que deberían corresponderse con especies biológicas. Para ello es necesario que las secuencias 
hayan sido previamente asignadas a especies mediante un método diferente como, por ejemplo, la 
consideración de caracteres morfométricos (Meier et al., 2006).  
En el método Best Match, el programa busca para cada secuencia a la secuencia más próxima, 
con una menor distancia genética entre ellas, y si ambas pertenecen a la misma especie la 
identificación se considera un éxito, mientras que si pertenecen a dos especies diferentes se 
considera un error. Por otro lado, en el caso de que coincidan diversas secuencias de especies 
diferentes será definida como una identificación ambigua. 
El método de Best Close Match se emplea el valor umbral que representa al 95% de las 
comparaciones intraespecíficas obtenidas del alineamiento. Cualquier secuencia que no tenga a 
otra a una distancia por debajo de ese valor de corte se considerará sin identificar. En caso 
contrario, se considerará un éxito si ambas han sido asignadas a la misma especie, o bien erróneo 
si pertenecen a especies diferentes siendo ambigua si la problemática se reduce a dos especies. 
Por último, el método de All Species Barcodes ordena para cada secuencia todas sus distancias 
con el resto del alineamiento y las ordena de menor a mayor. Cuando todas las secuencias que 
poseen una distancia inferior al valor de corte del 95% pertenecen a la misma especie que la 




primera la identificación se considera un éxito. En el caso de que sólo posea una secuencia de la 
misma especie o sólo algunas de estas sera definido como identificación ambigua. Y cuando se 
encuentren secuencias pertenecientes a otras especies se considerará errónea. 
 
2.10 Análisis Informático: genética de poblaciones 
 
2.10.1 Análisis de la variación dentro de poblaciones 
El estudio de la variación genética dentro de una población puede realizarse mediante el 
análisis de secuencias de nucleótidos o de aminoácidos. No obstante, el uso de las primeras es 
mucho más informativo ya que las sustituciones sinónimas en regiones codificantes no son 
observables en una secuencia de aminoácidos. La variación nucleotídica que presenta una 
secuencia en determinadas posiciones, también llamada polimorfismo puede medirse de diversas 
formas. Normalmente se emplean los llamados índices de diversidad haplotípica (hd) y 
nucleotídica (π). El primero se define como la probabilidad de que dos secuencias de una 
población elegidas al azar muestren haplotipos diferentes. Por otro lado, la diversidad nucleotídica 
(π) se define como el número medio de diferencias nucleotídicas por sitio entre dos secuencias de 
una población (Nei y Kumar, 2000).  
2.10.2 Análisis de la variación entre poblaciones  
Es posible estimar el grado de variación genética entre dos poblaciones a partir del número 
de sustituciones nucleotídicas observadas entre los diferentes haplotipos presentes en las mismas. 
No osbtante, cuando se incrementa la complejidad del análisis, ya sea introduciendo nuevas 
poblaciones o dividiendo las iniciales en subpoblaciones, resulta útil medir el índice de fijación 
FST, para ADN nuclear o ΦST, para ADN mitocondrial. El uso de estos índices se basa en el 
principio de Wahlund, que sugiere que una población dividida en subpoblaciones muestra una 
frecuencia de homocigotos más alta que en el caso de una única población en equilibrio de Hardy-
Weinberg (Nei y Kumar, 2000). Por lo tanto, el índice FST se calcula considerando el grado de 
heterozigosidad esperada en una población con apareamiento aleatorio y la heterozigosidad media 
esperada dentro de subpoblaciones con apareamiento aleatorio. El valor de este índice puede 
variar entre 0, para una población en equilibrio, y un valor de 1, para subpoblaciones 
completamente diferenciadas (Nei, 1982). 
2.10.3 Análisis de redes haplotípicas mediante TCS 
Es posible comparar secuencias de ADN de individuos pertenecientes a la misma especie 
pero de localizaciones diferentes. Cuando el tamaño muestral es significativo, comparar las 
frecuencias relativas para cada haplotipo en cada área de muestreo y estudiar las relaciones 
existentes entre estas variantes permite inferir el grado de relación entre distintas poblaciones e 
informa sobre la historia evolutiva reciente de la especie. Una forma de representar estas 
  Material y Métodos 
27 
 
relaciones es en forma de red en la cual las secuencias están reprensentadas como círculos con 
conexiones que indican el grado de parentesco entre las mismas. Este tipo de representación en 
red es ampliamente usada en estudios poblacionales o filogeográficos (Castilho et al., 2017). 
Para la obtención de redes haplotípicas de secuencias se ha empleado el programa TCS 
(Clement, Posada y Crandall, 2000). Al no partir de un archivo colapsado de haplotipos sino de 
un alineamiento en formato NEXUS (Maddison, Swofford y Maddison, 1997) o PHYLIP 
(Felsenstein, 1991) el programa permite además incorporar la frequencia relativa de cada 
haplotipo. La red haplotípica obtenida con el programa TCS se editó con la herramienta online 
tcsBU (Santos et al., 2015). Esta herramienta permite observar la frecuencia relativa del origen de 
los individuos que comparten un mismo haplotipo. 
 
2.11 Inferencia filogenética 
 
La inferencia filogenética es un método de análisis estadístico mediante el cual se pueden 
estimar las relaciones evolutivas existentes en un determinado grupo de organismos 
pertenecientes a cualquier nivel taxonómico. El análisis puede realizarse a partir de diversos datos 
ya sean de origen molecular, como las secuencias de nucleótidos o aminoácidos, o provenientes 
de la taxonomía tradicional, como los caracteres morfológicos. Los métodos de análisis 
empleados varían en función del algoritmo computacional y del tipo de datos que éste requiere 
(Tabla 2.1). Los métodos algorítmicos definen una serie de pasos que conducen a la obtención de 
un único árbol o diagrama que relaciona a los descendientes con sus ancestros, mientras que los 
métodos de optimalidad emplean un criterio que selecciona el árbol óptimo de un conjunto de 
árboles obtenido. Ambos métodos pueden emplear caracteres o distancias genéticas como 
información de partida para los análisis. 
Todos los métodos de inferencia filogenética buscan reconstruir la historia evolutiva de un 
grupo de organismos a partir de información incompleta dado que no se dispone de, por ejemplo, 
secuencias de ADN representativas de todo el proceso evolutivo. Por lo tanto, nunca se podrá 
asegurar que se ha obtenido el árbol “real” sino el más probable o “cercano al árbol real” y, por 
ello, es necesario inferir la tasa de sustitución de nucleótidos a lo largo del tiempo. Teniendo en 
cuenta que el ADN cambia en función de la tasa de mutación (µ) y de la probabilidad de fijación 
de dicha mutación (P), es necesario aplicar un modelo de sustitución nucleotídica para poder 
deducir la tasa de sustitución. Existen numerosos modelos de sustitución nucleotídica como, por 
ejemplo, los de Jukes y Cantor, de Kimura o de Felsenstein 1981, cuyo cálculo varía en función 
del número de variables que tienen en consideración (Fig. 2.3). Un modelo con pocas variables 
tendrá un sesgo informativo importante pero un modelo muy complejo acumulará un exceso de 




varianza. Por lo tanto, la elección del modelo de sustitución nucleotídica que mejor se ajuste a un 
conjunto de datos concreto es un paso muy importante en el proceso de inferencia filogenética. 
Uno de los métodos utilizados para calcular el grado de incertidumbre en la topología de un 
árbol obtenido a partir de un alineamiento es el denominado método de “Bootstrap” o 
“Bootstrapping”. Este se basa en el remuestreo con reemplazo creando una muestra del mismo 
tamaño que la original (Felsenstein, 2004). En el caso de alineamientos de ADN, el programa 
informático que lo realiza escoge al azar ciertas posiciones nucleotídicas para crear un nuevo 
alineamiento o “pseudorréplica” y su árbol asociado. Este proceso se repite un gran número de 
veces recomendándose, al menos, 2.000 (Hall, 2011). A continuación, el método comprueba el 
número de veces que aparece cada agrupamiento de secuencias en el conjunto de pseudorréplicas. 
Finalmente, se construye un árbol consensuado en el que aparece representado, en tanto por 
ciento, el número de veces que cada nodo aparece en las pseudorréplicas. Existe controversia 
acerca de cuál sería el valor mínimo aceptable para considerar válido un determinado 
agrupamiento en un árbol. Inicialmente, el autor recomendó que sólo los valores superiores al 
95% deberían ser considerados válidos (Felsenstein, 1985). Posteriormente se indicó que valores 
superiores al 70% conferían suficiente fiabilidad al remuestreo (Hillis y Huelsenbeck, 1992). 
2.11.1 Búsqueda de modelos de sustitución nucleotídica mediante jModelTest 
Para poder seleccionar el modelo de sustitución nucleotídica más adecuado es necesario 
realizar un conjunto de pruebas estadísticas que proporcionarán una estimación del grado de 
ajuste de cada modelo a un conjunto de datos determinado. En la presente obra se empleó el 
programa informático jModelTest (Posada y Crandall, 1998; Guindon y Gascuel, 2003) para 
realizar esta selección teniendo en cuenta 88 modelos de sustitución nucleotídica diferentes. Dado 
que distintas partes del alineamiento pueden exhibir tasas de sustitución nucleotídica diferentes, 
se pueden añadir parámetros para modelar su posible variación en función de la posición que 
ocupa el nucleótido en el codón. Esta variación puede describirse mediante una distribución 
gamma (+G) de la que se toma un valor aleatoriamente y de forma independiente para cada sitio. 
Además, se puede asumir que una proporción de las posiciones en el alineamiento son invariables 
(+I) (Reeves, 1992). Ambos parámetros pueden ser usados conjuntamente en el modelo (+I+G). 
En el caso de los métodos de máxima verosimilitud, la bondad del ajuste de un modelo a 
los datos observados puede determinarse utilizando la prueba de la razón de probabilidad o el 
criterio de información de Akaike o AIC (Akaike, 1974), que se define como: 
𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴𝐴 =  −2𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙𝑙 + 2𝑝𝑝 
Donde lnL es el logaritmo del valor de probabilidad para un modelo dado y p es el número de 
parámetros del modelo de sustitución nucleotídica a estimar. 
El otro criterio más utilizado para medir la aptitud de un modelo de sustitución nucleotídica es 
el criterio de información bayesiano o BIC (Schwarz, 1978). La fórmula que emplea es: 
  Material y Métodos 
29 
 
𝐵𝐵𝐴𝐴𝐴𝐴 = 2𝑙𝑙 + 𝑘𝑘 log𝑙𝑙 
Siendo l el valor de máxima verosimilitud para el modelo estimado, k el número de parámetros en 
el modelo y n el número de posiciones nucleotídicas. Al igual que sucede con AIC, se elegirá el 
modelo con el valor de BIC más bajo.  
2.11.2 Inferencia filogenética mediante métodos de optimalidad de caracteres como 
máxima verosimilitud 
El método estadístico de Máxima Verosimilitud o ML (Tabla 2.1) fue desarrollado por 
Fisher (Felsenstein, 1985), pero fue Felsenstein (1981) quién precisó su uso para la reconstrucción 
filogenética a partir de secuencias nucleotídicas. Este autor definió el principio de Máxima 
Verosimilitud como la probabilidad de que un modelo de sustitución nucleotídica y una historia 
evolutiva hipotética, representada por un árbol filogenético, hayan dado lugar a los datos 
observados, consistentes en el alineamiento de secuencias (Felsenstein, 1981). Se trata de un 
método que tiene en cuenta caracteres y que define un criterio que permite comparar diferentes 
árboles y decidir cuál es el óptimo. Los métodos de Máxima Verosimilitud están considerados 
como los más adecuados para estimar filogenias que tienen en cuenta varias especies, y L¡aa idea 
de que la función de Máxima Verosimilitud es una potente herramienta para la inferencia 
estadística está ampliamente aceptada por la comunidad científica (Whelan; Lio y Goldman, 
2001). 
En el análisis por Máxima Verosimilitud, una vez obtenido el árbol de partida, es necesario 
aplicar un criterio de búsqueda para encontrar el mejor árbol posible, que será el más próximo al 
árbol real. La Máxima Verosimilitud presenta el problema de que es necesario emplear un 
algoritmo de búsqueda para encontrar el mejor valor de verosimilitud a lo largo de un espacio de 
parámetros multidimensional. Es decir, dado que el proceso genera un elevado número de árboles 
cabe la posibilidad de no encontrar el mejor de ellos (Hall, 2011). De hecho, en muchos casos es 
imposible llevar a cabo la revisión de todos los árboles posibles. En estos casos se emplea una 
búsqueda heurística o informal que comienza en un árbol dado e intenta mejorar su optimalidad. 
En la presente obra la búsqueda se llevó a cabo mediante el algoritmo “Nearest Neighbor 
Interchange” o NNI (Felsenstein, 2004). Esta es una estrategia basada en la modificación parcial 
de la topología del árbol reorganizando cada “subárbol” o conjunto de ramas conectadas por el 
mismo nodo para crear un nuevo árbol similar al anterior y calcular su verosimilitud. Este proceso 
se repite para cada rama interna hasta que no se consigue optimizar más su verosimilitud. El árbol 
de inicio para la búsqueda heurística se obtuvo aplicando el método de Neighbor-Joining a una 
matriz de distancias calculada mediante Maximun Composite Likelihood Approach (Tamura, 
2004). Los análisis filogenéticos mediante métodos de Máxima Verosimilitud se realizaron con el 
programa PAUP 4.0. (Swofford, 2002). 




2.11.4 Inferencia filogenética mediante métodos de probabilidad posterior: análisis 
bayesiano 
La inferencia bayesiana es un tipo de análisis estadístico en el que se emplean las 
observaciones para calcular la probabilidad de que una determinada hipótesis sea cierta. Al igual 
que la Máxima Verosimilitud se trata de un método basado en caracteres y de optimalidad (Tabla 
2.1). Este tipo de análisis resulta útil a la hora de realizar estudios filogenéticos calibrados, es 
decir, realizar estimaciones del tiempo transcurrido desde cada evento de divergencia del árbol. 
No obstante, también resulta conveniente para testar hipótesis evolutivas no condicionadas por la 
topología de un único árbol como, por ejemplo, en el empleo de modelos de coalescencia para 
estimaciones de variación poblacional a lo largo del tiempo o con modelos filogeográficos. Se 
denomina bayesiano porque para su cálculo se emplea la Regla de Bayes: Pr{𝐻𝐻|𝐷𝐷} = Pr{𝐷𝐷|𝐻𝐻}𝑃𝑃𝑃𝑃{𝐻𝐻}
∑Pr{𝐷𝐷|𝐻𝐻} Pr{𝐻𝐻} 
Siendo la creencia a priori sobre la probabilidad de una hipótesis 𝑃𝑃𝑃𝑃{𝐻𝐻} con la verosimilitud 
𝑃𝑃𝑃𝑃{𝐷𝐷|𝐻𝐻} para obtener la probabilidad posterior 𝑃𝑃𝑃𝑃{𝐻𝐻|𝐷𝐷} de esa hipótesis. 
En el caso de la inferencia filogenética, se calcula la probabilidad posterior del árbol 
filogenético (τ). La probabilidad posterior de un determinado árbol (𝜏𝜏𝑖𝑖) condicionada a partir de 
una matriz de secuencias de ADN alineadas (𝑥𝑥), se obtiene mediante la fórmula de Bayes 
(Huelsenbeck y Ronquist, 2001): Pr{𝜏𝜏𝑖𝑖|𝑋𝑋} = ∫{𝑋𝑋|𝜏𝜏𝑖𝑖}∫[𝜏𝜏𝑖𝑖]
∑ ∫{𝑋𝑋|𝜏𝜏𝑖𝑖}∫ 𝜏𝜏𝑖𝑖𝐵𝐵(𝑠𝑠)𝑗𝑗=1  
Para el cálculo de la inferencia filogenética mediante análisis bayesiano se emplearon los 
programas Mr. Bayes 3.2 (Ronquist et al., 2012) y BEAST 2.4.6 (Bouckaert et al., 2014). Ambos 
permiten elegir entre un amplio conjunto de modelos, calculando la distribución posterior de los 
parámetros asociados al modelo seleccionado mediante simulaciones de tipo Monte Carlo 
empleando cadenas de Markov (MCMC). Para poder muestrear árboles en función de su 
probabilidad posterior se emplea como semilla para comenzar el análisis un árbol que puede ser, 
como en el caso de la presente obra, de Máxima Verosimilitud y sin soporte estadístico. A 
continuación se calcula el valor de verosimilitud del árbol y luego se modifica cambiando 
ligeramente la topología o la longitud de una rama y se calcula el valor de verosimilitud del nuevo 
árbol, comparándose con el anterior. Si el nuevo árbol tiene un valor de verosimilitud mayor que 
el anterior, el programa lo elige para continuar con el análisis. Este conjunto de pasos constituye 
una generación y éstas se repiten en numerosas ocasiones hasta que los árboles que se obtienen no 
se diferencian significativamente en sus valores de verosimilitud. En este punto se dice que el 
programa ha convergido en los árboles más óptimos y el análisis concluye. A lo largo del análisis 
el programa almacena árboles cada cierto número de generaciones, normalmente 1.000. La 
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secuencia de estados visitados es lo que forma una cadena de Markov. Los programas permiten 
realizar una variante del método de simulación de Monte Carlo usando cadenas de Markov 
denominada Metrópolis Acoplado (MC3) en la cual se emplean varias cadenas simultáneamente. 
El algoritmo de MC3 compara las cadenas cada vez que se va a muestrear un árbol y escoge el 
árbol con mayor verosimilitud. Los árboles muestreados serán empleados para crear un árbol 
consenso definitivo. Para ello normalmente se elimina la primera fracción de los árboles 
obtenidos, ya sea en tanto por ciento o un número determinado, ya que los primeros árboles 
muestreados suelen tener valores de verosimilitud relativamente bajos. Con los árboles restantes 
el programa calcula un árbol consenso que puede ser estricto, sin politomías, o del 50%, 
mostrando las agrupaciones o clados que se observan en al menos la mitad de los árboles 
obtenidos. En la presente obra se emplearon, como norma, cuatro cadenas simultáneamente y se 
realizaron dos carreras independientes para garantizar la convergencia de las distribuciones de las 
probabilidades posteriores. El análisis constó de un total de 10.000.000 generaciones muestreando 
el árbol obtenido cada 1.000. Se descartó el primer 25% de los árboles muestreados en cada 
carrera. Con los árboles restantes se calculó un árbol consenso con los clados presentes en al 
menos el 50% de los árboles. 
 
2.12 Análisis informático: paquetes de R 
 
R es un lenguaje y entorno de programación de software libre desarrollado para la 
realización de análisis estadísticos y construcción de gráficos (R; https://www.r-project.org/). Su 
uso se basa en la programación de comandos en línea dentro de un entorno en el cual se pueden 
aplicar los análisis necesarios mediante la instalación de paquetes específicos que son 
desarrollados y puestos a servicio de la comunidad de usuarios mediante el servidor CRAN 
(https://cran.r-project.org/mirrors.html). R se basa en la construcción de “objetos” dentro de un 
entorno de trabajo sobre la que se realizan los análisis necesarios. Estos pueden obtenerse tanto de 
los datos que el usuario desea estudiar como de los resultados obtenidos, normalmente gráficos 
que pueden ser exportados desde R en diferentes formatos de imagen; .svg, .png, .jpeg, .eps o pdf. 
El conjunto de instrucciones se construyen en un único archivo o “script” que puede ser empleado 
para realizar el mismo análisis en diferentes conjuntos de datos, lo que lo convierte en una 
herramienta permanente y reproducible (Beckerman y Petchey, 2012). Además, R se trata de un 
entorno multiplataforma que puede ser empleado tanto en Windows, Linux o Macs (OS X), lo que 
unido a su carácter gratuito permite intercambiar resultados o análisis fácilmente entre distintos 
usuarios o instituciones. La posibilidad de realizar análisis estadísticos y las gráficas relacionadas 
en un mismo entorno permite evitar el uso de combinaciones de programas diferentes con el 
problema asociado de la incompatibilidad de formatos entre unos y otros (Beckerman y Petchey, 




2012). Teniendo en cuenta la dificultad de usar comandos en línea, se han desarrollado 
herramientas que facilitan la visualización de los datos empleados y resultados obtenidos, así 
como editores de sintaxis que ayudan al usuario a encontrar posibles errores en los códigos. Una 
herramienta que permite combinar lo anterior de una forma clara y sencilla y que ha sido 
empleada en la presente obra es Rstudio (https://www.rstudio.com/). Gracias al uso de R se han 
obtenido diferentes tipos de gráficas de alta calidad y se han realizado análisis estadísticos que 
son detallados a continuación en los siguientes apartados. 
2.12.1 Representaciones gráficas 
 En la presente obra, los mapas que detallan los puntos de muestreo para los diferentes 
conjuntos de especímenes empleados se obtuvieron mediante el uso combinado de los paquetes de 
R: “ggplot2”, “gpclib”, “maptools” y “plyr”. El script empleado se encuentra detallado en el 
Anexo 1. Este se basa en la construcción de dos objetos, en primer lugar “worldmap” se obtiene a 
partir de un archivo previo .shp que contiene un mapa completo del mundo, y en segundo lugar 
“DATA” procede de un archivo .csv que contiene las coordenadas de captura de los individuos. A 
continuación se emplea el comando “gpplot” para colocar los puntos definidos en DATA en el 
objeto “worldmap” y definir diferentes características del mapa, como por ejemplo los límites, la 
escala, o el etiquetado de los ejes. El gráfico obtenido fue exportado en formato .svg y modificado 
con el programa de edición de imagen Inkscape (https://inkscape.org/es/). 
2.12.2 Análisis de Componentes Principales 
El análisis de componentes principales o PCA es una técnica estadística que se aplica a un 
conjunto de datos formados por distintas variables cuantitativas, y que se basa en la 
transformación de éstas mediante combinación lineal en nuevas variables no correlacionadas 
denominadas “componentes”. Si bien estos componentes conservan toda la información original, 
la mayoría de ellos suelen tener una variabilidad tan pequeña que pueden ser simplemente 
ignorados, de modo que se puede reducir su número a un total de dos o tres. Éstos suelen ser 
suficientes para explicar la variabilidad presente en el conjunto de los individuos sin una pérdida 
importante de información. El primer componente principal se construye a partir de las variables 
originales que muestran una mayor varianza, y el segundo del mismo modo con la condición 
añadida de que sea independiente del primero (ortogonal) y así sucesivamente. 
El script empleado para realizar el análisis de PCA se detalla en el Anexo 2, los paquetes 
informáticos empleados fueron: “FactoMineR”, “devtools” y “factoextra”. En primer lugar la 
tabla con los datos morfológicos de los individuos considerados fue incorporada al espacio de 
trabajo como un objeto denominado “Lepidion.txt”. A continuación, se exploraron los datos 
mediante el cálculo de estadísticos descriptivos tales como media, mediana, moda, cuartiles y 
otros, además de crear una matriz de correlaciones (Fig. 2.4) y sus coeficientes entre variables 
incluyendo valores de significación estadística. Luego se realizó el análisis de PCA obteniéndose 
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diferentes objetos como resultado incluyendo, por ejemplo, las coordenadas de cada variable, su 
contribución, las coordenadas de cada individuo o la varianza de los componentes principales. 
Está última puede ser representada en forma de gráfico de barras mediante la función “barplot”. 
Una vez realizado el análisis, se obtuvieron diferentes gráficas para interpretar los resultados 
obtenidos. Se puede crear una gráfica en función de los componentes principales de las variables 
“fviz_pca_var”, de los individuos “fviz_pca_ind” o de ambos “fviz_pca_biplot”. Además, es 
posible delimitar subgrupos dentro del conjunto de los individuos y representarlos mediante un 
elipsoide que incluye un determinado porcentaje de la varianza de cada grupo, normalmente el 
95%. 
2.12.3 Análisis discriminante de componentes principales 
El análisis discriminante es una técnica estadística que se utiliza para clasificar a distintos 
individuos en grupos, o poblaciones, alternativos a partir de los valores de un conjunto de 
variables sobre los individuos a los que se pretende clasificar. Cada individuo puede pertenecer a 
un solo grupo. El análisis discriminante persigue explicar la pertenencia de cada individuo 
original a uno u otro grupo preestablecido, en función de las variables de su perfil, y a la vez que 
cuantificar el peso de cada una de ellas en la discriminación. Dentro de este tipo de análisis, existe 
el análisis discriminante de componentes principales o DAPC, se emplea para identificar linajes o 
grupos a partir de información genética de un conjunto de individuos. Se trata de un tipo de 
análisis multivariante que busca las funciones discriminantes que muestran las diferencias entre 
grupos, mientras que minimiza la variación dentro de cada agrupamiento. Las funciones 
discriminantes son construídas mediante combinaciones lineales de las variables originales, en 
este caso los alelos, para obtener variables sintéticas. 
El script para realizar el DAPC se encuentra detallado en el Anexo 3, y para ello se emplearon 
los paquetes de R “adegenet” y “ade4”. La información genética obtenida a partir de los 
especímenes considerados fue introducida en el programa informático Genepop (Raymond y 
Rousset, 1995; Rousset, 2008) para producir el archivo de entrada necesario para R. Luego se 
estimó el número de agrupamientos presentes en el conjunto de datos empleado la función 
“find.clusters”. Esta función determina la varianza acumulada en función del número de 
componentes principales retenidos (Fig. 2.5) y permite elegir cuántos deben ser empleados en los 
análisis posteriores. Normalmente, la varianza acumulada produce una forma asintótica en la que 
la inclusión de más componentes principales apenas añade varianza al análisis. A continuación el 
análisis muestra una gráfica con los valores de BIC de cada hipótesis de agrupamiento (K) dentro 
del rango determinado por el usuario (Fig. 2.7). Existen dos posibles interpretaciones para esta 
gráfica: en primer lugar el valor de BIC desciende para luego volver a subir y se selecciona el 
agrupamiento con el menor valor, o bien el valor de BIC solo se reduce a medida que se 
incrementa el número de agrupamientos seleccionándose el grupo que representa su mayor 
reducción. Una vez determinado el número de agrupamientos, es posible estimar para cada 




espécimen la probabilidad de pertenencia a un grupo mediante funciones como “assignplot” o 
“comoplot”, que muestran un diagrama de barras acumuladas. Para estudiar las relaciones entre 
los grupos obtenidos en el paso anterior, se emplea la función “dapc”. Dado que el número de 
funciones discriminantes retenidas es siempre el número de grupos retenidos menos uno, en el 
caso de K = 2 sólo es posible obtener un gráfico de densidades para la única función 
discriminante. Cuando K es igual o mayor que tres, es posible realizar un gráfico en dos 
dimensiones similar al de PCA, en dónde se pueden observar los distintos agrupamientos 


















3.1 El género Gaidropsarus 
3.1.1 DNA barcoding 
3.1.1.1 Muestreo y análisis 
El análisis de DNA barcoding se realizó sobre un total de 171 individuos, 149 de los 
cuales fueron obtenidos mediante diversos muestreos en aguas del Atlántico Norte y del 
Mediterráneo Occidental (Tabla 3.0, Fig. 3.0). Una vez capturados, los ejemplares fueron 
identificados mediante el examen de caracteres morfológicos distintivos empleando las fuentes 
bibliográficas de referencia (Svetovidov, 1986a, 1986b). De cada individuo se extrajo una 
muestra de tejido muscular que se preservó en una solución de etanol al 95%. Por último, y 
siguiendo los protocolos estándar de DNA Barcoding, los ejemplares fueron depositados en 
diferentes repositorios: Muséum National d’Histoire Naturelle (MNHN, sedes de Concarneau y de 
París, Francia), Museo de Historia Natural de la Universidad de Santiago de Compostela 
(MHNUSC, Santiago de Compostela, España) y Colección de Fauna Marina del Centro 
Oceanográfico de Málaga (CFM-IEOMA, Málaga, España). 
Los códigos de barras de los especímenes se obtuvieron por extracción de ADN total y PCR 
con cebadores específicos empleando protocolos anteriormente detallados (Tabla 2.0). Por otro 
lado, las secuencias de los 10 individuos procedentes del MNHN, fueron cedidas, en el marco de 
una colaboración, por el Dr. Samuel P. Iglésias. Toda la información referida a cada espécimen 
fue depositada y se encuentra disponible públicamente en la base de datos BOLD, agrupada en el 
proyecto titulado “Molecular Identification of Gaidropsarus fishes”, con código GSRUS, (Tabla 
3.0). Las secuencias obtenidas para el análisis fueron depositadas también en el repositorio 
GenBank, con los números de acceso KY250169-KY250315, KY370533 y KY370534. Además 
de las secuencias propias y cedidas, en los análisis se incluyeron 22 códigos de barras obtenidas 
de los repositorios públicos. El alineamiento final de las secuencias se realizó mediante el 
algoritmo MUSCLE (Edgar, 2004) que se encuentra incluido en el programa MEGA5 (Tamura et 
al., 2011) obteniéndose una longitud total de 651 pares de bases. 
Para la agrupación de los códigos de barras procedentes de los especímenes se empleó el 
algoritmo de distancias Neighbor-Joining (Saitou y Nei, 1987) que los agrupa mediante un criterio 
de distancia o grado de similitud expresado como distancia p o proporción observada de 
diferencias entre secuencias (Nei y Kumar, 2000). La razón del empleo de este valor de distancia 
en lugar del modelo de Kimura 2-parámetros se explica en detalle en el apartado 2.9.1. Para 
calcular el nivel de apoyo estadístico de los resultados obtenidos se realizó un test de boostrap con 





el análisis por Neighbor-Joining se realizó por comparación con especímenes avalados y situados 
en el mismo agrupamiento. Cuando no se dio esta circunstancia se recurrió a la herramienta de 
identificación BOLD IDS que permite la comparación con códigos de barras que no son de acceso 
público. 
3.1.1.2 Resultados 
El diagrama resultante del análisis por Neighbor-Joining del alineamiento mostró, entre 
otros, un agrupamiento que incluye las secuencias de los individuos identificados como G. 
biscayensis y G. macropthalmus (Fig. 3.1). Las distancias genéticas observadas entre estas 
secuencias muestran unos valores intraespecíficos típicos en peces marinos, con una media del 
0,51% y un rango de 0 al 0,92% (Tabla 3.1). Esta situación se observó también en el caso del 
agrupamiento formado por secuencias adscritas a las especies G. guttatus y G. mediterraneus 
(Fig. 3.1), que muestran valores de distancia muy similares a los anteriores, con una media del 
0,58% y un rango de 0 al 1,1% (Tabla 3.1). Las secuencias correspondientes a las especies G. 
vulgaris y G. granti muestran dos grupos diferentes pero cercanos entre sí (Fig. 3.1), lo que se 
refleja en los valores de distancia interespecífica con una media del 1,46% y un rango del 1,08% 
al 1,84% (Tabla 3.1). Las especies boreales, G. argentatus y G. ensis, muestran un mayor grado 
de diferenciación que las anteriores, exhibiendo entre sus agrupamientos una distancia media del 
2,51% y un rango del 2% al 3,07% (Tabla 3.1). Los individuos denominados Gaidropsarus sp. se 
ordenaron en posiciones independientes de acuerdo con sus asignaciones previas, mostrando entre 
ellos unas distancias genéticas típicamente interespecíficas (Tabla 3.1). En general, dentro de cada 
uno de los agrupamientos resultantes del análisis de Neighbor-Joining se observan unos niveles de 
variación de secuencia de nucleótidos habituales en peces marinos, con valores medios que varían 
entre el 0% de Gaidropsarus sp. 1 y el 0,58% de G. argentatus. Las distancias interespecíficas 
muestran valores relativamente bajos al comparar los pares de especies G. vulgaris y G. granti, 
por un lado, y G. argentatus y G. ensis, por otro, pero el resto de las comparaciones realizadas 
muestra valores habituales que varían entre el 4,92% que se da entre Gaidropsarus sp. 1 y 
Gaidropsarus sp. 3 y el 16,87% resultante de la comparación entre Gaidropsarus sp. 1 y el grupo 
que incluye las secuencias de G. guttatus y G. mediterraneus. 
La identificación a nivel de especie mediante DNA barcoding de los 171 individuos 
considerados en la presente investigación se detalla en la tabla 3.0. Noventa de ellos (52,63%) 
fueron correctamente asignados por este procedimiento mientras que en el caso de 75 individuos 
(43,86%) la identificación fue ambigua reduciéndose a dos posibles especies, mientras que seis 
especímenes avalados no propios (3.51%) se encontraban erróneamente identificados. El 
procedimiento de DNA barcoding no permitió diferenciar ni entre G. biscayensis y G. 
macropthalmus, ni tampoco entre G. guttatus y G. mediterraneus (Tabla 3.0). Los individuos 
nombrados como Gaidropsarus sp. 1, 2 y 3 no se correspondieron con ninguna de las especies 
consideradas en la investigación, por lo que se intentó una identificación mediante la herramienta 




BOLD Identification System (IDS). Las secuencias correspondientes a Gaidropsarus sp. 1 
mostraron un grado de similitud del 95,89% con un individuo perteneciente a la especie 
Gaidropsarus novaezealandiae (Hector, 1874) capturado en el Atlántico Sur. La secuencia 
representativa de Gaidropsarus sp. 2 posee el grado de similitud más elevado (92,40%) con G. 
argentatus. Por último, la secuencia de Gaidropsarus sp. 3 es similar en un 95,24% a las de 
Gaidropsarus sp. 1. Ninguno de estos valores de similitud podría justificar la existencia de una 
relación intraespecífica entre las secuencias comparadas, por lo que la identidad de estas 
secuencias no se pudo determinar. 
Los resultados obtenidos con el programa TaxonDNA muestran, en primer lugar, que el valor 
máximo de distancia intraespecífica bajo el que se agrupa el 95% de las distancias observadas en 
el conjunto de los datos es 0,75% (Tabla 3.2). El método “Best Match” identificó al 53,21% de 
los individuos analizados, mientras que en el 43,27% de los casos la identificación fue ambigua 
(Tabla 3.3). Este resultado se obtuvo con los individuos pertenecientes a los pares de especies 
formados por G. biscayensis y G. macropthalmus, por un lado, y G. guttatus y G. mediterraneus 
por otro. Finalmente se detectó un 3,5% de identificaciones incorrectas, incluyendo los dos 
individuos pertenecientes a las especies Gaidropsarus sp. 2 y Gaidropsarus sp. 3, a los que no se 
pudo aplicar el método de análisis al no disponer de secuencias de las mismas especies para 
realizar las comparaciones necesarias (Tabla 3.2). El método “Best Close Match” mostró 
resultados muy similares a los anteriores. El porcentaje de individuos correctamente asignados fue 
del 52,63%, con un 43,27% de ambigüedades, una vez más relativas a los individuos identificados 
previamente como G. biscayensis y G. macropthalmus y como G. guttatus y G. mediterraneus 
(Tabla 3.3). Además hay un 2,33% de identificaciones incorrectas, por ejemplo, el individuo G. 
macropthalmus GSRUS077-16 muestra una distancia mínima del 0,3% con otro G. 
macropthalmus (GSRUS079-16) pero comparte haplotipo con G. biscayensis GSRUS118-16 
(Tabla 3.2). Por último un 1,75% de los códigos de barras no encontraron comparación por debajo 
del valor umbral de distancia intraespecífica de 0,75%. 
3.1.2 Delimitación molecular de especies 
3.1.2.1 Muestreo y análisis 
La delimitación molecular de especies se realizó sobre el mismo conjunto de individuos 
descrito en el apartado 3.1.1.1. El análisis de agrupamiento de especímenes basado en distancias 
genéticas fue realizado con el programa TaxonDNA (Meier et al., 2006). Con este programa se 
pueden llevar a cabo dos aproximaciones diferentes empleando los algoritmos “Best Match” 
“Best Close Match”y “All Species Barcodes” descritos anteriormente. 
Por otra parte, de cada secuencia de COI se obtuvieron los valores de distancia genética 
intraespecífico máximo e interespecífico mínimo. Con estos dos valores, la situación taxonómica 





representen estos valores como pares de coordenadas. En este tipo de gráficas se pueden delimitar 
cuatro áreas que caracterizan a los individuos representados: (I) clasificación concordante con la 
taxonomía actual, (II) especies crípticas o error en la identificación, (III) sinonimia, hibridación o 
divergencia reciente, (IV) error en la identificación (Hebert et al., 2004; Hubert y Hanner, 2015). 
Cuando el criterio para la delimitación de especies se basa en la consideración de las distancias 
genéticas, el valor de corte empleado para distinguir entre diversidad dentro y entre especies es un 
factor clave que afecta a los resultados obtenidos. En la presente obra se han empleado los dos 
criterios más ampliamente utilizados para discernir entre las posibles casuísticas resultantes del 
proceso de delimitación de especies consistentes en emplear como valor mínimo del 2%, 
establecido empíricamente para peces marinos (Ward et al., 2009a), o bien un 3,9% resultante de 
multiplicar por 10 el valor de distancia intraespecífica media para el género en cuestión (Hebert et 
al., 2004). Para que las diferencias en los resultados obtenidos aplicando cada criterio sean más 
evidentes se ha definido un área gris en la gráfica que indica una zona de incertidumbre en la 
interpretación. 
Un tercer análisis se realizó mediante el programa “Automatic Barcoding Gap Discovery” 
(ABGD; Puillandre et al., 2012). En este caso se empleó la configuración que el programa ofrecia 
por defecto: diez pasos entre el 0,1 y 10% de distancia p para estimar los posibles barcoding gaps. 
3.1.2.2 Resultados 
El diagrama que representa la mayor distancia intraespecífica frente a menor distancia 
interespecífica de las secuencias de COI de Gaidropsarus mostró que la mayoría de los puntos se 
encontraban en la zona III indicativa de sinonimia, hibridación o divergencia reciente (Fig. 3.2). 
Este resultado incluye a los individuos pertenecientes a las especies; G. biscayensis, G. granti, G. 
guttatus, G. macropthalmus, G. mediterraneus y G. vulgaris. Los individuos pertenecientes a las 
dos especies boreales, G. argentatus y G. ensis, aparecen en el área de solapamiento entre las 
zonas I y III. Los individuos previamente nombrados como Gaidropsarus sp. 1, 2 y 3, aparecen en 
la zona I, lo que los define como especies independientes tanto al compararlas entre ellas como 
con respecto al resto de las especies consideradas en esta investigación (Fig. 3.2). 
Los resultados obtenidos en el análisis de agrupamiento empleando el programa TaxonDNA 
concuerdan con los comentados en el párrafo anterior (Tabla 3.4). En ambos casos se observa que 
las especies de Gaidropsarus son coherentes con la sistemática actual con la excepción de las dos 
posibles sinonimias detectadas tanto entre G. biscayensis y G. macrophthalmus como entre G. 
mediterraneus y G. guttatus. La distancia máxima observada dentro de estos grupos que 
contienen dos especies es del 0,92% y del 1,07%, respectivamente. 
La aplicación del programa informático “Automatic Barcode Gap Discovery” (ABGD) a las 
secuencias de COI de Gaidropsarus, muestra que el análisis de agrupamiento a través de diez 
pasos entre 0,1% y 10% sugiere dos hipótesis diferentes (Fig. 3.3). La primera, propone la 
existencia de ocho grupos diferentes para el conjunto de datos analizado y se repite en cuatro 




pasos del intervalo 0,1%-0,46%, hasta el primer Barcoding gap (Tabla. 3.5). El primer grupo se 
correspondería con los 28 individuos identificados previamente como G. argentatus, el segundo 
con los 36 individuos de G. ensis, el tercero incluiría los 52 individuos identificados como G. 
biscayensis y G. macrophthalmus, el cuarto grupo contendría 22 individuos de G. granti y G. 
vulgaris, y el quinto grupo 29 especímenes de G. guttatus y G. mediterraneus, mientras que los 
grupos sexto, séptimo y octavo representan respectivamente los individuos asignados como 
Gaidropsarus sp. 1, sp. 2 y sp. 3 (Tabla. 3.5). En la segunda hipótesis, ABGD reduce el número 
de grupos presentes en el conjunto de los datos a cinco; el primero contiene 65 individuos 
pertenecientes a G. argentatus,  G. ensis  y Gaidropsarus sp. 2, el segundo agrupa a 52 individuos 
de las especies G. biscayensis y G. macrophthalmus, el tercero a 22 individuos de G. granti y G. 
vulgaris, el cuarto a 29 especímenes de G. guttatus y G. mediterraneus y, por último, el quinto 
grupo incluye los cuatro individuos designados como sp. 1 y sp. 3 (Tabla 3.5). 
Cuando se comparan los métodos moleculares de delimitación de especies empleado se 
observa que, en todos los casos, se sugiere la existencia de sinonimias tanto entre G. biscayensis y 
G. macropthalmus como entre G. mediterraneus y G. guttatus (Tabla 3.6). Además, todos los 
análisis apoyan la idea de que los individuos catalogados como Gaidropsarus sp. 1 y 2 pertenecen 
a especies independientes de las ya descritas. Por otro lado, las dos hipótesis obtenidas a partir de 
ABGD sugieren una sinonimia entre G. granti y G. vulgaris (Tabla 3.6). La segunda de ellas es la 
que sugiere un menor número de especies presentes en el conjunto de datos, con un total de cinco, 
proponiendo que los individuos asignados a Gaidropsarus sp. 1 y 3 pertenecen a la misma 
especie, y que Gaidropsarus sp. 2 pertenece al mismo grupo que G. argentatus y G. ensis (Tabla 
3.6). Los diferentes métodos aplicados mediante el programa TaxonDNA muestran resultados 
concordantes. Al no disponer de secuencias de la misma especie para poder comparar, los 
individuos asignados a las especies Gaidropsarus sp. 2 y 3 no pudieron ser analizados mediante 
los métodos presentes en el programa TaxonDNA. 
3.1.3 Delimitación morfológica de especies 
3.1.3.1 Muestreo y análisis 
En esta obra se ha realizado una extensa revisión bibliográfica de los rangos de variación 
de los principales caracteres morfológicos empleados en la taxonomía de las distintas especies de 
Gaidropsarus del Atlántico Norte y del Mar Mediterráneo (Tabla 3.7). El objetivo es determinar 
si los caracteres tradicionalmente empleados para distinguir las especies entre sí son válidos o si 
existen solapamientos que puedan corresponderse con los resultados obtenidos mediante el 
procedimiento de delimitación molecular de especies. 
3.1.3.2 Resultados 
Los resultados de esta revisión se muestran en la tabla 3.8 y de la misma se deduce de 





morfológicos tradicionalmente empleados para distinguir estas especies. Este es el caso, por 
ejemplo, de las dos especies boreales, G. argentatus y G. ensis, en las que la imbricación de los 
datos es completa en el conjunto de caracteres estudiados. Un resultado similar se obtiene al 
comparar las medidas entre las especies G. biscayensis y G. macrophthalmus si bien el 
solapamiento no es tan evidente en los valores que toman las mediciones de dos de estos 
caracteres. El número de radios de la segunda aleta dorsal presenta un intervalo de 48-54 en G. 
biscayensis y de 53-59 en el caso de G. macrophthalmus. El número de radios de la aleta anal es 
de 40-46 en G. biscayensis y de 45-50 en G.macrophthalmus. La extensión del solapamiento de 
medidas entre especies impide la distinción morfológica entre G. vulgaris y G. granti, y tan sólo 
el valor del número de radios de la aleta pélvica permite distinguir los ejemplares de G. 
mediterraneus de los de G. guttatus. En general, puede observarse que los principales caracteres 
morfológicos considerados para la identificación de las especies del género Gaidropsarus 
muestran un elevado grado de conservación. 
 
3.2 El género Lepidion 
3.2.1 Taxonomía integradora 
3.2.1.1 Muestreo y análisis 
Se capturaron 69 especímenes de Lepidion lepidion de los cuales 49 procedieron de 
diversas localizaciones del Atlántico Norte y 20 del Mediterráneo Occidental (Tabla 3.9; Fig. 
3.4). Todos ellos fueron identificados morfológicamente con ayuda de bibliografía especializada 
(Templeman, 1970a; 1970b; Cohen, 1986; Melendez y Pequeño, 1999). Una vez en el laboratorio 
se extrajo una muestra de tejido muscular de cada ejemplar, que fue conservada en etanol al 90%. 
Los ejemplares fueron fijados en una solución de formaldehido al 10% y conservados 
posteriormente en etanol al 70% en el Centro de Experimentación Pesquera del Gobierno del 
Principado de Asturias (Gijón, España) o en el Museo de Historia Natural de la Universidad de 
Santiago de Compostela (Santiago de Compostela, España). Los protocolos para la obtención de 
las secuencias del gen mitocondrial COI se recogen en la tabla 2.0. Las secuencias empleadas en 
esta investigación se encuentran depositadas en GenBank con los los códigos de acceso 
JX437971-JX437986, JX437989-JX437998, KT351924-KT351953 y KT989516-KT989528 
(Tabla 3.10). La red haplotípica de COI se elaboró con ayuda del programa informático TCS 1.21 
(Clement, Posada y Crandall, 2000). 
Para los análisis morfológicos se obtuvieron 18 medidas de cada ejemplar (Tabla 3.11) 
siguiendo la bibliografía especializada (Templeman, 1970a; 1970b). Para evitar el posible sesgo 
que las diferencias en talla entre los individuos pudieran introducir, todas las medidas con 
excepción de las longitudes total y estándar fueron transformadas en porcentajes de la longitud 
estándar (%SL). Estas medidas transformadas se emplearon para llevar a cabo un análisis de 




componentes principales (PCA) utilizando el paquete de R “FactoMineR” (Lê, Josse y Husson, 
2008). 
3.2.1.2 Resultados 
La red haplotípica resultante muestra un patrón estrellado con un haplotipo central 
compartido presente en las cuatro áreas de muestreo (Fig. 3.5). Este haplotipo se encuentra 
conectado por una única substitución nucleotídica con otros dos haplotipos que, en su conjunto, 
representan a la mayoría de los individuos estudiados. No se observa ningún patrón geográfico 
que pueda indicar diferencias entre las áreas estudiadas, particularmente entre el Océano Atlántico 
y el Mar Mediterráneo. 
Se realizaron dos análisis de componentes principales teniendo en cuenta dos particiones 
diferentes de los individuos analizados (Fig. 3.6). Al separar los individuos entre Atlántico y 
Mediterráneo (Fig. 3.6a) las variables que realizaron una mayor contribución en el eje de abscisas 
fueron los radios de la aleta predorsal y las longitudes postorbital y de la cabeza, y en el eje de 
ordenadas fueron la altura y anchura del cuerpo y la longitud del pedúnculo caudal. Los 
individuos de ambos grupos mostraron un cierto grado de diferenciación en el eje x, compartiendo 
un área de solapamiento que incluye al 15% de los individuos procedentes del mar Mediterráneo 
y un 14.58% de los del Atlántico (Fig. 3.6a). En el segundo PCA la partición de los datos se basó 
en los diferentes puntos de muestreo empleados (Fig.3.6b). Las variables con una mayor 
contribución a cada eje fueron las mismas que en el caso anterior teniendo en cuenta que se trata 
del mismo conjunto de datos. Esta estrategia de agrupamiento muestra como los individuos 
procedentes del mar Mediterráneo y aquellos capturados en Irlanda muestran un mayor grado de 
diferenciación en el eje x, mientras que los procedentes del noroeste de la Península Ibérica 
(Banco de Galicia y Cañón de Avilés) ocupan el espacio intermedio entre ambos (Fig.3.6b). Si 
bien se dispone de un bajo número de ejemplares procedentes del Cañón de Avilés, estos 
individuos muestran una variabilidad morfológica similar a los del Banco de Galicia y del mar 
Mediterráneo, y mayor que la de los de Irlanda, que es el área con el nivel de variabilidad más 
bajo de todos los puntos de muestreo considerados (Fig.3.6b). 
3.2.2 Análisis filogeográfico 
3.2.2.1 Muestreo y análisis 
Los especímenes Lepidion lepidion empleados en estos análisis fueron los mismos que los 
descritos en el apartado 3.2.1.1 (Tabla 3.9). Se obtuvieron un total de cinco marcadores genéticos, 
incluyendo tres de procedencia mitocondrial y dos de procedencia nuclear, mediante su 
amplificación por PCR y secuenciación de Sanger (Tabla 3.10). Los cebadores empleados así 
como las condiciones de PCR se detallan en la tabla 2.0. En el caso de individuos heterocigotos, 
las posiciones polimórficas de los marcadores nucleares se codificaron siguiendo la nomenclatura 





programa PHASE v2.1.1 (Stephens, Smith y Donelly, 2001; Stephens y Donelly, 2003). El 
archivo informático de entrada necesario para emplear este software fue obtenido mediante el 
programa informático SeqPHASE (Flot, 2010). Para el análisis se emplearon los valores por 
defecto del programa, en tres réplicas independientes con semillas aleatorias, para obtener una 
reconstrucción de los alelos presentes en cada individuo. Por último, todas las secuencias 
obtenidas fueron depositadas en el repositorio GenBank (Tabla 3.10). 
Para la descripción molecular de los datos, en primer lugar se calcularon diversos índices 
como la diversidad haplotípica y nucleotídica mediante el programa DNAsp V5.0 (Librado y 
Rozas, 2009). La historia demográfica de la especie se estimó empleando dos pruebas de 
neutralidad diferentes, la de Tajima y la de Fu. El ajuste de los datos obtenidos a un modelo de 
expansión demográfica se probó con dos índices independientes como son el “Harpending´s 
Raggedness Index”, y la suma de las desviaciones al cuadrado (SSD). Además, se obtuvieron las 
gráficas con las distribuciones observada y esperada de diferencias nucleotídicas entre haplotipos 
para cada punto de muestreo con el fin de realizar los análisis de Mismatch. Por último, para 
estimar el nivel de diferenciación genética entre puntos de muestreo se calcularon los índices de 
fijación FST y ɸST empleando el programa informático Arlequin v.3.1.1 (Excoffier, Laval y 
Lischer, 2005). El estudio en detalle la estructura genética de L. lepidion se realizó mediante un 
análisis discriminante de componentes principales (DAPC), que permite estimar el número de 
grupos (K) presentes en el conjunto de datos (Jombart, Devillard y Balloux, 2010). La realización 
de este análisis se llevó a cabo mediante el paquete de R denominado “adegenet” (Jombart, 2008), 
utilizando las funciones básicas “find.clusters” y “dapc”. Para obtener la estimación de K se 
empleó el criterio de información bayesiana (BIC) que fue calculado para cada posible valor de K 
entre uno y cinco. 
3.2.2.2 Resultados 
El Mar Mediterráneo y el Banco de Galicia fueron las localizaciones que mostraron el 
mayor número de haplotipos de ADN mitocondrial (Tabla 3.12; Fig.3.7). El número de alelos del 
marcador nuclear RAG1 fue similar en todas las áreas si bien en cada punto de muestreo se da la 
presencia de un alelo mayoritario que representa a entre el 50% y el 75% de los individuos. El 
marcador nuclear ZIC1 mostró una mayor variedad de alelos en los individuos capturados en el 
Cañón de Avilés, y únicamente dos alelos distintos en los del Mar Mediterráneo,que son los alelos 
mayoritarios en todos los puntos de muestreo (Fig. 3.7). Las diversidades haplotípicas y 
nucleotídicas del ADN mitocondrial no mostraron grandes diferencias entre los diferentes puntos 
de muestreo (Tabla 3.12). Para RAG1, los individuos del Cañón de Avilés mostraron los valores 
más altos de diversidad haplotípica, y los más altos de diversidad nucleotídica compartidos con 
los del Banco de Galicia. Estos resultados fueron similares a los obtenidos para ZIC1, en donde 
los individuos procedentes del Cañón de Avilés mostraron los valores más altos tanto de 
diversidad haplotípica como nucleotídica, seguidos por los capturados en el Banco de Galicia 




(Tabla 3.12). Las pruebas de neutralidad realizadas indicaron valores significativamente negativos 
para el ADN mitocondrial de los individuos del Mar Mediterráneo y de Irlanda. Para los 
marcadores nucleares sólo se detectaron valores significativamente negativos en los ejemplares 
procedentes del Banco de Galicia, para RAG1 (Tabla 3.12). Para los marcadores nucleares, las dos 
pruebas de ajuste a un modelo de expansión demográfica muestran únicamente un valor 
estadísticamente significativo en el caso de ZIC1 en individuos procedentes del Banco de Galicia. 
En relación con el ADN mitocondrial se obtienen valores estadísticamente significativos en 
ambas pruebas para los ejemplares procedentes del Mar Mediterraneo y del Banco de Galicia. Por 
otra parte, no se obtienen valores significativos para Irlanda y sólo uno para el Cañón de Avilés. 
Estos resultados concuerdan con los obtenidos en el análisis de “mismatch distribution” (Fig. 3.8). 
En el caso de los datos procedentes del ADN mitocondrial, las distribuciones de diferencias entre 
haplotipos observadas fueron de tipo binomial en los individuos del Cañón de Avilés y Banco de 
Galicia, y de tipo unimodal en los individuos del Mar Mediterráneo e Irlanda, siendo esta última 
la que mejor ajusta al modelo. En relación con el ADN nuclear, sólo los ejemplares del Banco de 
Galicia se desvían de la distribución esperada en un contexto de expansión demográfica. 
Todas las redes haplotípicas obtenidas mostraron la clásica topología estrellada (Fig. 3.9). La 
red obtenida a partir del ADN mitocondrial representó un total de 32 haplotipos (Fig. 3.9a). Los 
tres más comunes se encontraron en el 55% de los individuos y en todos los puntos de muestreo. 
La mayor parte de los haplotipos (87,5%) representaron a un único individuo. En su conjunto, los 
haplotipos se conectaron entre sí con un bajo número de cambios nucleotídicos (Fig. 3.9a). Para el 
marcador nuclear RAG1 se obtuvo un total de 17 alelos, aunque sólo el mayoritario (68,11%) se 
encontró en todos los puntos de muestreo (Fig. 3.9b). A partir de este alelo compartido se 
observaron alelos específicos en el Cañón de Avilés (23,52%), el Mar Mediterráneo (23,52%), el 
Banco de Galicia (17,64%) e Irlanda (11,76%). En el caso de ZIC1, se obtuvieron dos alelos 
mayoritarios compartidos por las cuatro zonas de muestreo, mientras que ocho alelos se 
encontraron sólo en puntos del Atlántico y ninguno fue exclusivo del Mar Mediterráneo (Fig. 
3.9c). 
El estudio de los niveles de diferenciación genética entre los diferentes puntos de muestreo se 
realizó mediante el cálculo del índice de fijación FST para el ADN nuclear y ɸST para el ADN 
mitocondrial. Para este último no se obtuvieron valores significativos en ninguna de las 
comparaciones realizadas entre puntos de muestreo (Tabla 3.13). El ADN nuclear mostró, en 
cambio, valores significativos de diferenciación en todas las comparaciones efectuadas con 
excepción de la realizada entre los individuos de Irlanda y los del Cañón de Avilés. 
El análisis discriminante de componentes principales (DAPC) permitió diferenciar en el eje x 
entre Cañón de Avilés, por un lado, y Mar Mediterráneo e Irlanda por el otro (Fig. 3.10a). En su 





que condujo a la estimación de la probabilidad de pertenencia de cada individuo a cada una de 
ellas (Fig. 3.10b). El Cañón de Avilés demostró ser el punto de muestreo más homogéneo con un 
80% de los individuos asignados (≥ 95%) a una de las agrupaciones, seguido de Irlanda (46,15%) 
y del Banco de Galicia (38,46%). En el Mar Mediterráneo se localizó el mayor porcentaje de 
individuos que no pudieron ser asignados a un grupo concreto (80%). Para el conjunto de los 
puntos de muestreo del Océano Atlántico, el 48,97% de los individuos fueron plenamente 
asignados a un grupo, mientras que en el Mar Mediterráneo lo fueron tan sólo el 20%. Además, se 
comprobó mediante una prueba de Chi-cuadrado la existencia de una relación de dependencia 
entre el origen atlántico o mediterráneo de cada individuo y su pertenencia a los grupos definidos 
mediante DAPC (p = 0.0002571). Por último, el análisis de la primera función discriminante entre 
Océano Atlántico y Mar Mediterráneo mostró dos distribuciones binomiales que solapan 
parcialmente (Fig. 3.10c). 
 
3.3 El orden Notacanthiformes 
3.3.1 DNA barcoding 
3.3.1.1 Muestreo y análisis 
Los análisis de DNA barcoding se realizaron a 71 especímenes procedentes de diferentes 
localizaciones del Atlántico Norte (Tabla 3.14; Fig. 3.12). Todos los individuos fueron sometidos 
a un proceso de congelación a bordo tras su captura para, a continuación, una vez en el laboratorio 
extraer una muestra de tejido muscular que fue almacenada en etanol al 95%. La identificación 
taxonómica mediante caracteres morfológicos de los especímenes capturados se realizó con la 
ayuda de la bibliografía disponible (McDowell, 1973; Sulak, 1977; Filatova, 1985). Una vez 
identificados y siguiendo los protocolos estándar de DNA barcoding, los individuos fueron 
depositados en el Museo de Historia Natural de la Universidad de Santiago de Compostela 
(MHNUSC, Santiago de Compostela, España), con la única excepción de un espécimen 
procedente de aguas senegalesas que se encuentra en la Colección de Fauna Marina del Instituto 
Español de Oceanografía (CFM-IEOMA, Málaga, España). 
Toda la información referida a cada espécimen fue depositada y se encuentra disponible 
públicamente en la base de datos BOLD al amparo del proyecto titulado “Barcoding of North 
Atlantic Notacanthiformes”, código NOTAC. Todas las secuencias obtenidas para el análisis 
fueron depositadas también en el repositorio GenBank, con números de acceso otorgados 
consecutivamente entre KP845173 y KP845243. 
Los códigos de barras de los especímenes fueron obtenidos mediante extracción de ADN total 
y reacción en cadena de la polimerasa (PCR) con cebadores específicos empleando los protocolos 
descritos anteriormente (Tabla 2.0). Además de los propios, se realizó una selección de códigos 
de barras en los repositorios públicos mediante el siguiente criterio: la secuencia debía estar 




identificada como perteneciente al orden Notacanthiformes, poseer una longitud mínima de 645 
pares de bases y una completa ausencia de gaps e indeterminaciones. Después de aplicar este 
filtro, se añadieron un total de 95 códigos de barras a los 71 propios para crear un conjunto 
definitivo de 166 códigos de barras (Tabla 3.14). El alineamiento se realizó mediante el programa 
MEGA5 (Tamura et al., 2011) empleando el algoritmo MUSCLE (Edgar, 2004). El agrupamiento 
de códigos de barras se realizó aplicando el algoritmo de distancias de Neighbor-Joining (Saitou y 
Nei, 1987). Para el cálculo se empleó el modelo de distancia p, es decir, la proporción observada 
de diferencias entre secuencias, tanto para comparaciones intra como interespecíficas (Nei y 
Kumar, 2000). El motivo por el cual se emplea este modelo en lugar del modelo de Kimura 2-
parámetros se ha explicado con detalle en el apartado 2.8.1. Para estimar la solidez de los 
resultados obtenidos se incluyó un test estadístico de bootstrap sobre 2.000 réplicas (Felsenstein, 
1985). 
3.3.1.2 Resultados 
Las distancias genéticas intra e interespecíficas se calcularon, en primer lugar, para el 
conjunto de todas las secuencias y, a continuación, de forma independiente para cada una de las 
dos familias taxonómicas, Halosauridae y Notacanthidae, encontrándose los datos reseñados en 
las tablas 3.15, 3.16 y 3.17 respectivamente. 
Para el conjunto formado por todos los códigos de barras de notacanthiformes se observa 
como el valor promedio de la distancia genética intraespecífica es del 0,43%, mientras que el 
mismo valor interespecífico es del 9,01% (Tabla 3.15). El rango de distancias intraespecíficas 
varía entre un mínimo del 0% y un máximo del 2,17% mientras que el de las interespecíficas lo 
hace entre el 3,10% y el 14,42% (Tabla 3.15). El hecho de que la mayor distancia intraespecífica, 
del 2,17%, sea menor que el menor de los valores que toman las distancias interespecíficas, del 
3,10%, indica que ambas distribuciones no se solapan lo que muestra la existencia de un claro 
barcoding gap en el conjunto de los datos. 
El resultado obtenido tras la aplicación el algoritmo de Neighbor-Joining al alineamiento de 
las 83 secuencias pertenecientes a la familia Halosauridae mostró nueve agrupaciones en la 
topología del árbol (Fig. 3.13). Las distancias genéticas estimadas entre estas agrupaciones 
mostraron valores típicos de los que se dan entre especies de peces marinos, con un valor mínimo 
del 3,41% entre A. affinis y A. oleosa, y un valor máximo del 15,68% entre H. macrochir y H. 
johnsonianus (Tabla 3.16). Seis de los nueve grupos poseen al menos una secuencia perteneciente 
a un especimen representativo de la colección NOTAC, al contrario que las agrupaciones 
denominadas Aldrovandia sp., Aldrovandia gracilis y Halosaurus pectoralis, siendo esta última 
secuencia identificada mediante la herramienta BOLD IDS. Cuatro secuencias con códigos de 
identificación FOAN203-11, FOAN204-11, FOAN205-11 y FOAN206-11 formaron un único 





el código CBPM174-11, con una distancia mínima de 4,96% al grupo más cercano (Aldrovandia 
sp.), constituye una especie independiente. Esta secuencia fue identificada mediante la 
herramienta BOLD IDS como perteneciente a la especie A. gracilis. Por último, sólo una de las 
agrupaciones estaba compuesta exclusivamente por secuencias pertenecientes a individuos del 
proyecto NOTAC y que fueron identificados como Halosaurus johnsonianus. La distancia más 
pequeña entre estas secuencias y el resto de las agrupaciones es de un 12,09%, lo que apoya que 
se trate de una especie independiente (Tabla 3.16). En total, el árbol de Neighbor-Joining 
obtenido representa al 56% de las especies reconocidas de la familia Halosauridae (Fig. 3.13). 
El árbol de Neighbor-Joining obtenido con las 83 secuencias pertenecientes a la familia 
Notacanthidae se muestra en la figura 3.14. Los nueve agrupamientos resultantes mostraron 
intervalos de distancias intraespecíficas entre un mínimo del 0% observado en todos los grupos y 
un máximo del 2,17% que se dio en el grupo asignado a N. chemnitzii (Tabla 3.17). Los valores 
promedio de las distancias intraespecíficas varían entre el 0,27%, en el grupo de P. challengeri y 
el 0,81% entre las secuencias de N. chemnitzii (Tabla 3.17). La distancia interespecífica más 
pequeña observada fue del 3,10% y se dio entre N. chemnitzii y un individuo previamente 
identificado también como N. chemnitzii y que en esta obra se ha denominado Notacanthus sp. 
(Tabla 3.17; Fig. 3.14). La mayor distancia interespecífica fue de un 18,96% y se dió entre las 
agrupaciones asignadas a N. bonaparte y P. rissoanus (Tabla 3.17). Cinco de los agrupamientos 
pertenecen al género Notacanthus, de los cuales cuatro están compuestos exclusivamente por 
secuencias procedentes de los repositorios públicos e incluyen códigos de N. abbotii, N. 
chemnitzii, N. sexspinis, y un código de barras independiente definido como Notacanthus sp., 
mientras que el agrupamiento de N. bonaparte incluye secuencias tanto del proyecto NOTAC 
como de los repositorios públicos. El género Polyacanthonotus está dividido en tres agrupaciones, 
P. challengeri, P. rissoanus y Polyacanthonotus sp. (Fig. 3.14). El individuo identificado 
morfológicamente como Lipogenys gilli aparece en el árbol en una posición intermedia entre 
Notacanthus y Polyacanthonotus. 
El uso del código de barras de COI en el procedimiento de DNA barcoding ha permitido la 
identificación como especie de 159 de las 165 secuencias consideradas en el presente trabajo, lo 
que supone aproximadamente el 96% de los individuos, dejando las otras seis secuencias 
identificadas a nivel de género (Tabla 3.14). 
3.3.2 Inferencia filogenética 
3.3.2.1 Muestreo y análisis 
Los individuos pertenecientes al orden Notacanthiformes empleados en los análisis de 
inferencia filogenética fueron seleccionados de la colección NOTAC descrita en el apartado 
3.3.1.1. En total se dispuso de 20 individuos pertenecientes a 10 especies que representan a la 
totalidad de los géneros y familias que forman el orden (Tabla 3.18). De todos ellos se obtuvieron 




secuencias parciales de tres genes mitocondriales (12S; 16S; COI) y uno nuclear (ZIC1) mediante 
extracción de ADN y reacción en cadena de la polimerasa (PCR) con cebadores específicos 
empleando protocolos descritos anteriormente (Tabla 2.0). Además, se obtuvieron secuencias de 
los mismos marcadores pertenecientes a especies del orden Anguilliformes, que es considerado el 
linaje hermano de Notacanthiformes (Tabla 3.18). Para realizar el enraizamiento del árbol 
evolutivo se seleccionaron cuatro especies que representan dos órdenes distintos: Elopiformes 
como el orden más antiguo incluido en el análisis y Albuliformes que es más próximo 
evolutivamente a Notacanthiformes (Tabla 3.18). 
Para resolver las posiciones polimórficas obtenidas tras la secuenciación del marcador nuclear 
ZIC1 se utilizó el programa informático PHASE v2.1.1 (Stephens, Smith y Donelly, 2001; 
Stephens y Donnelly, 2003) para lo cual las secuencias de todos los alelos fueron codificadas 
mediante el programa SeqPHASE (Flot, 2010). Se emplearon las condiciones por defecto con tres 
réplicas independientes y comparando la consistencia de los resultados obtenidos. Se eligió un 
valor de corte de 0,75 para las probabilidades posteriores obtenidas que determinan la validez de 
cada reconstrucción. El alineamiento de las secuencias de marcadores mitocondriales obtuvo una 
longitud total de 1.554 pb y el del marcador nuclear de 831 pb. Todas las secuencias obtenidas 
fueron depositadas en la base de datos GenBank (Tabla 3.18). 
En relación con la información morfológica se obtuvieron, en primer lugar, las medidas 
biométricas y merísticas de aquellos individuos de los que se habían obtenido previamente las 
secuencias mitocondriales y nucleares (Tablas 3.18 y 3.19). La información morfológica de las 
especies empleadas como outgroup se obtuvo de la bibliografía (Dolganov, Kharin y Zemnukhov, 
2008; Hidaka, Tsukamoto y Iwatsuki, 2017). Además, se incorporaron datos osteológicos de todas 
las especies incluidas en el análisis filogenético tras realizar una revisión bibliográfica (Kanehira, 
Imamura, y Yabe, 2012; Shelyagin, 2010). Para evitar el posible sesgo debido a diferencias en el 
tamaño de los individuos estudiados todas las medidas biométricas se transformaron en porcentaje 
de la longitud estándar (%SL). Cuatro medidas relativas al cráneo como son longitud preorbital, 
postorbital, interorbital y diámetro del ojo fueron transformadas en porcentaje de la longitud de la 
cabeza (%HL). La estrategia de codificación empleada para el conjunto de caracteres 
morfológicos usados en la inferencia filogenética se detalla en el Anexo 4. Del resultado de todo 
el proceso, se obtuvo una matriz con un total de 56 caracteres morfológicos (Tabla 3.20). 
Antes de realizar el análisis filogenético fue necesario comprobar la mejor estrategia de 
partición de los datos moleculares así como la posible presencia de posiciones saturadas en los 
mismos. La estrategia fue testada con el programa PartitionFinder2 (Lanfear et al., 2016) mientras 
que la saturación fue estudiada con el programa DAMBE6 (Xia, 2017). Las particiones sugeridas 
por PartitionFinder2 se encuentran detalladas en la tabla 3.21. De manera independiente se 





buscó el modelo de substitución nucleotídica más apropiado para cada una de las particiones 
sugeridas mediante el programa jModelTest 2.1.8 (Darriba et al., 2012) basándose en el criterio 
de información de Akaike (Akaike, 1974). Los modelos recomendados se encuentran en la tabla 
3.21. 
Para la reconstrucción filogenética se usó un alineamiento concatenado de los marcadores 
mitocondriales y nucleares con un total de 2.385 pb de longitud. El análisis de estos datos se 
realizó mediante el programa MrBayes 3.2 (Ronquist et al., 2012). Las condiciones empleadas 
para el análisis fueron las siguientes, cuatro cadenas de Markov en dos réplicas diferentes de 10 
millones de generaciones cada una, con un muestreo cada 1.000 generaciones, para obtener una 
colección final de 10.000 árboles de los cuales se descartó el primer 25%. Además no se usó 
ningún valor umbral de convergencia para detener previamente el análisis. Para estudiar el 
comportamiento convergente de las variables del análisis se empleó el programa Tracer 1.6 
(Rambault et al., 2014). Para el análisis combinado de los datos moleculares y morfológicos se 
empleó el mismo programa pero especificando las siguientes variables: DIMENSIONS NCHART 
= 2441; FORMAT datatype = mixed (DNA; 1–2385, Standard: 2385–2441). 
Para tratar de situar en el tiempo la divergencia de los taxones del orden Notacanthiformes se 
realizó un análisis filogenético con BEAST 2.4.6 (Bouckaert et al., 2014). Los modelos 
nucleotídicos y particiones empleados fueron los mismos que en los análisis anteriores realizados 
con MrBayes 3.2. No obstante en este análisis, al no asumir la presencia de un reloj molecular en 
los datos, se usó un modelo de reloj variable con una distribución normal logarítmica, incluyendo 
un proceso de nacimiento-muerte con unos valores de 1,0 para nacimiento y 0,5 para muerte. La 
calibración temporal del árbol se realizó fijando dos puntos obtenidos de estudios previos 
(Dornburg, Friedman y Near, 2015) y que se encuentran resumidos en la tabla 3.22. Las 
condiciones del análisis fueron las siguientes: tres réplicas de 20 millones de generaciones cada 
una, con un muestreo de árbol cada 1.000 generaciones y la eliminación del primer 25% de los 
árboles. Para comprobar su eficacia se calculó un valor de tamaño de muestreo efectivo (EES) 
para cada variable, comprobando que en todos los casos superaba un valor umbral de 200 que 
indica convergencia de los análisis. Este paso se realizó con el programa Tracer 1.6 (Rambault et 
al., 2014). Los árboles obtenidos a partir de cada réplica fueron combinados en un único archivo 
mediante el programa LogCombiner v2.4.6 (Bouckaert et al., 2014). A continuación se obtuvo el 
árbol consenso con el programa TreeAnnotator v. 2.4.6 (Bouckaert et al., 2014). Además, para 
comprobar los efectos de las diferentes estrategias de partición y de las posiciones saturadas en 
los principales nodos del árbol evolutivo, este análisis se realizó con cuatro conjuntos de datos: 
partición sugerida, con y sin posiciones saturadas, y un único conjunto de datos con y sin 
posiciones saturadas. 





La incorporación de los datos morfológicos produjo algunas diferencias en la topología 
obtenida al compararla con el árbol producido a partir de la información molecular (Fig. 3.15). En 
su conjunto, los notacanthiformes forman un clado monofilético con un alto nivel de fiabilidad a 
partir del cual divergen las dos familias que componen el orden, Halosauridae y Notacanthidae. 
Para la familia Halosauridae, los datos moleculares sugieren una primera divergencia entre el 
género Halosaurus y el clado que incluye Halosauropsis y Aldrovandia. Por último, todas las 
especies de Aldrovandia forman un clado monofilético con una primera divergencia de A. 
phalacra y una relación más estrecha entre A. affinis y A. oleosa (Fig. 3.15a). La incorporación de 
los datos morfológicos modifica la primera divergencia entre los clados de la familia 
Halosauridae, separando en primer lugar Halosauropsis del ancestro común de Aldrovandia y 
Halosaurus, mientras que las relaciones internas del género Aldrovandia son iguales a las del 
análisis molecular (Fig. 3.15b). 
Para la familia Notacanthidae, el análisis filogenético de los datos moleculares sugiere una 
primera divergencia entre Lipogenys gillii y el ancestro común de los géneros Notacanthus y 
Polyacanthonotus (Fig. 3.15a). A continuación se separan éstos últimos para formar clados 
monofiléticos de acuerdo con la sistemática del grupo. Por otra parte, los datos morfológicos 
proponen una hipótesis alternativa en la que es Polyacanthonotus quién se separa de un ancestro 
común de Notacanthus y Lipogenys (Fig. 3.15b). Las dos especies pertenecientes al género 
Notacanthus incluidas en este estudio forman un clado monofilético en todos los casos. 
Para el estudio de los tiempos de divergencia evolutiva en el orden Notacanthiformes se 
utilizaron dos puntos de referencia basados en los resultados obtenidos en estudios previos 
realizados por otros investigadores. Uno de ellos se refiere al punto en el que se ha estimado la 
divergencia entre el orden Elopiformes y el último ancestro común de Anguilliformes, 
Albuliformes y Notacanthiformes. El segundo punto de referencia se sitúa a la altura del último 
ancestro común existente entre Anguilliformes y Notacanthiformes (Fig. 3.16). La topología 
obtenida muestra, en primer lugar, la monofília de los Elopiformes, que es el grupo empleado para 
enraizar el árbol, y una estimación de 26,86 millones de años (Ma) con un intervalo de confianza 
al 95% (HPD) entre 8,8 y 48,94 Ma para la divergencia entre las dos especies de Megalops 
incluidas en el estudio. La relación entre el orden Albuliformes y el resto de los órdenes de 
Elopomorpha no puede ser determinada con seguridad, mientras que el ancestro común de todos 
los Anguilliformes se sitúa hace 94 Ma (95% HPD: 72,93–114,7). Los taxones de 
Notacanthiformes forman un clado monofilético que resuelve la mayor parte de sus relaciones 
internas con una probabilidad posterior superior a 0,9 con la excepción del género Halosauropsis. 
El último antepasado común de las familias Halosauridae y Notacanthidae tiene una edad 





intervalo de tiempo que abarca la segunda mitad del Cretácico, todo el Paleoceno y la primera 
parte del Eoceno. Para la familia Notacanthidae, la primera divergencia se produce hace unos 50 
Ma (95% HPD: 29,62–72,41), cuando Lipogenys se separa del linaje de Notacanthus y 
Polyacanthonotus, ocurriendo la separación entre estos últimos hace 31,99 Ma (95%HPD: 16,66–
49,56). Se estima que la separación entre el último ancestro común de N. bonaparte y N. 
chemnitzii ocurrió hace 11,31 Ma (95% HPD: 3,97–20,38), mientras que la de los halosaúridos 
ocurrió hace unos 59 Ma (95%HPD: 85,32–38,56). No se pudo, sin embargo, calcular el tiempo 
de divergencia entre Aldrovandia y Halosauropsis debido al bajo soporte estadístico del nodo 
correspondiente. En el caso del género Aldrovandia, el último ancestro común se sitúa hace unos 
15,89 Ma (95% HPD: 6,46–27,66), estimándose la divergencia entre A. affinis y A. oleosa en unos 
6,98 Ma (95% HPD: 2,29–12,69) (Fig. 3.16). 
La exclusión del análisis filogenético de las particiones constituidas por posiciones 
nucleotídicas saturadas no ha tenido un efecto claro en las estimaciones de los nodos debido 
principalmente a los amplios intervalos de confianza obtenidos en todos los casos, si bien los 
valores promedio fueron ligeramente más recientes para los análisis sin posiciones saturadas 
(Fig.3.17). Por ejemplo, las estimaciones obtenidas para el último ancestro común de todos los 
Notacanthiformes indicaron unos valores de 73,2 Ma (95% HPD: 47,8–99,5) y 73,5 Ma (95% 
HPD: 49,5–97) cuando se excluyeron las posiciones saturadas. Cuando el mismo conjunto de 
datos fue analizado incluyendo el efecto de la saturación, las estimaciones indicaron edades de 
76,2 Ma (95% HPD: 57,3–96,1) y 79,5 Ma (95% HPD: 56,6–103,6) respectivamente. Un 
resultado similar fue observado en la estimación del último ancestro común de las familias 
Halosauridae y Notacanthidae. En cuanto a la primera, la eliminación de las posiciones saturadas 
mostró unas estimaciones de 59 Ma (95% HPD: 38–81,8) y 61,7 Ma (95% HPD: 36,6–85,1) al 
excluir en ambos casos las posiciones saturadas mientras que, al incluirlas los valores obtenidos 
fueron de 64,2 Ma (95% HPD: 43,8–86) y 62,3 Ma (95% HPD: 44,6–81,4), respectivamente 
(Fig.3.17). En el caso de la estimación del último ancestro común a todos los linajes de la familia 
Notacanthidae, se repitió el mismo patrón, con resultados de 49 Ma (95% HPD: 27,3–72,7) y 50,2 
Ma (95% HPD: 29,6–72,4) excluyendo las posiciones saturadas, y de 54,2 Ma (95% HPD: 37,4–
72,2) y 57 Ma (95% HPD: 37,7–77,7), respectivamente, cuando éstas son incluidas en el análisis. 
 
 




4.1 El género Gaidropsarus 
4.1.1. DNA barcoding 
La estrategia de comparar códigos de barras recién obtenidos con aquellos presentes en la 
base de datos BOLD puede ser de utilidad a la hora de detectar identificaciones erróneas, 
incongruencias taxonómicas e incluso la presencia de haplotipos compartidos entre especies 
(Knebelsberger y Thiel, 2014). En la presente obra, la comparación entre un conjunto de códigos 
de barras obtenidos a partir de individuos cuidadosamente identificados mediante el examen de 
caracteres morfológicos con aquellos especímenes avalados de acceso público obtenidos en 
BOLD, ha mostrado la existencia de varias identificaciones erróneas en los especímenes de 
referencia. Cinco códigos de barras de individuos identificados como G. mediterraneus 
(JQ774626, KJ709762, KJ709763, KJ709764 y KP136735) se sitúan en la agrupación de G. 
biscayensis y G. macrophthalmus, uno asignado a G. vulgaris (SFM037–13) en la compartida por 
G. guttatus y G. mediterraneus y otro identificado previamente como G. argentatus (KC015389) 
que pertenece en realidad a G. ensis. Estos resultados suponen un porcentaje de error del 31,81% 
para códigos de barras obtenidos en la base de datos BOLD. La mayoría de estos errores en la 
identificación de especímenes avalados proceden de diferentes trabajos en los que las secuencias 
obtenidas no fueron previamente comparadas con otras pertenecientes al género Gaidropsarus 
(Costa et al., 2012; Knebelsberger et al., 2014; Landi et al., 2014). De hecho, la acumulación en 
BOLD de especímenes avalados pero erróneamente identificados en un primer momento es 
mucho más preocupante que la posibilidad de incongruencias debidas a un origen biológico o 
evolutivo como, por ejemplo, la hibridación entre especies estrechamente relacionadas (Ward, 
Hanner y Hebert, 2009b). Esto se ve agravado por la dificultad de modificar el nombre de un 
especimen una vez ha sido incluido en la base de datos, lo que puede acarrear serias implicaciones 
para el usuario final de la aplicación (Collins y Cruickshank, 2013). 
4.1.2 Delimitación molecular de especies 
Los distintos métodos basados en el cálculo de distancias genéticas han puesto de 
manifiesto la existencia de posibles incongruencias en la actual sistemática de las especies de 
peces marinos del género Gaidropsarus presentes en el Atlántico Norte. Un ejemplo es la posible 
sinonimia entre G. biscayensis y G. macropthalmus; todos los análisis realizados han mostrado 
que las secuencias de COI de los especímenes previamente asignados a cualquiera de estas dos 
especies han agrupado conjuntamente mostrando unos valores de distancias genéticas similares a 
los esperados para una única especie (Ward et al., 2009a). En el pasado se han obtenido 





otros marcadores mitocondriales y nucleares (Francisco et al., 2014). Existen diferentes 
posibilidades para explicar estos resultados que van desde la asignación errónea de individuos 
hasta la sinonimia o los eventos de hibridación entre especies (Hebert et al., 2003a). El hecho de 
que ambas especies compartan la misma área de distribución en el Mediterráneo Occidental hace 
posible que algunos individuos capturados en esta zona pudiesen haber sido erróneamente 
asignados. No obstante, teniendo en cuenta el número de individuos de ambas especies 
considerados en los análisis, y que numerosos individuos de G. macropthalmus proceden de 
diversas localizaciones del Atlántico Norte es improbable que los resultados obtenidos se deban a 
identificaciones erróneas o a procesos de hibridación entre especies distintas. La explicación más 
probable parece ser la sinonimia entre especies, aunque serían necesarios más análisis para 
comprobar esta hipótesis. 
Otro ejemplo muy similar al anterior es el que resulta de la comparación de las secuencias de 
COI de individuos clasificados como G. guttatus y G. mediterraneus. Los ejemplares asignados a 
estas dos especies muestran valores de distancias genéticas típicos de una diversidad 
intraespecífica (Ward et al., 2009a) y se han agrupado conjuntamente en todos los análisis 
realizados. En este caso, la posibilidad de una asignación errónea de los especímenes es 
improbable, teniendo en cuenta que éstos no comparten área de distribución y pueden ser 
fácilmente distinguibles por el color de sus libreas (Svetovidov, 1986a, 1986b). Además, la 
posibilidad de hibridación entre especies también puede ser fácilmente descartada teniendo en 
cuenta que con anterioridad se habían obtenido resultados similares en análisis filogenéticos que 
incluían marcadores nucleares (Francisco et al., 2014). Por tanto, la explicación más plausible es 
la de sinonimia entre dos especies. El hecho de que ambas ocupen diferentes áreas de distribución 
como las islas macaronésicas en el caso de G. guttatus y las costas europeas del Atlantico Norte 
en el caso de G. mediterraneus, podría indicar la existencia de una estructura poblacional o bien el 
inicio de un proceso de especiación alopátrica tras la colonización de las islas por parte de 
ejemplares de G. mediterraneus procedentes del continente. 
Las secuencias de COI de las especies G. granti y G. vulgaris han mostrado niveles de 
divergencia por debajo del 2%, lo que podría indicar sinonimia, hibridación o especiación 
reciente. No obstante, en tres de los cinco análisis realizados las secuencias han sido consideradas 
como pertenecientes a especies independientes y taxonómicamente válidas. Además, dado el bajo 
número de individuos de G. granti utilizados en el presente estudio los resultados deben ser 
interpretados con cautela. Por lo tanto, se hace necesaria la realización de más análisis y con un 
mayor número de individuos para poder resolver la relación taxonómica que existe entre estas dos 
especies. 
En el caso de las especies boreales, G. argentatus y G. ensis, se observa una distancia mínima 
del 2%, por lo que su situación taxonómica varía en función del criterio de delimitación utilizado. 
No obstante, en cuatro de los cinco análisis empleados las dos especies han sido catalogadas como 
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independientes, existiendo, además, caracteres morfológicos que permiten diferenciarlas entre sí 
(ver apartado 4.1.3 a continuación). Por lo tanto, en esta obra se mantiene su situación taxonómica 
de especies independientes. 
Cuatro individuos capturados en el Atlántico Norte y pertenecientes al género Gaidropsarus 
no pudieron ser asignados a ninguna especie concreta. Los análisis realizados demuestran que 
representan tres especies distintas a las encontradas en el Atlántico Norte y, además, 
independientes entre ellas. Existen dos posibles alternativas para explicar estos resultados; en 
primer lugar, que se trate de individuos de especies conocidas en otras áreas pero no registradas 
en esta parte del Océano Atlántico, si bien podría tratarse de nuevas especies desconocidas hasta 
ahora para la ciencia. Esta segunda opción parece haberse confirmado recientemente en el caso 
del ejemplar denominado Gaidropsarus sp. 2, que acaba de ser descrito como una nueva especie 
que habita en aguas profundas y que ha sido bautizada como Gaidropsarus maulli (Biscoito y 
Saldanha, 2018). 
4.1.3 Delimitación morfológica de especies 
Los caracteres morfológicos empleados tradicionalmente para distinguir entre las especies 
pertenecientes al género Gaidropsarus como son las medidas biométricas, la merística o los 
patrones de coloración muestran solapamientos indicativos del alto grado de conservación de la 
morfología en este género de peces, lo que complica enormemente su empleo en taxonomía. Este 
problema se ve agravado por el hecho de que, en su momento, se emplearon pocos especímenes 
para las descripciones originales de las especies, lo que implica un desconocimiento del grado de 
variabilidad morfológica de las mismas sin nuevas aportaciones desde el trabajo pionero 
(Svetovidov, 1948) hasta la revisión más reciente (Iwamoto y Cohen, 2016). Además, debe 
tenerse en consideración que, en el pasado, los requisitos necesarios para la descripción de una 
nueva especie eran mucho más laxos que en la actualidad y que, en muchos casos, ésta se 
realizaba a partir de un número reducido de especímenes y teniendo en cuenta pocos caracteres 
diagnósticos. Por otra parte, el grado de conocimiento de las distintas especies del género 
Gaidropsarus es variable y está claramente descompensado a favor de las costeras y/o con interés 
comercial, en detrimento de las especies que habitan en aguas profundas o no son explotables.  
Gaidropsarus guttatus es una especie que fue descrita considerando la altura y anchura del 
cuerpo, el tamaño de las escamas, los dientes y los ojos así como el número de radios de la aleta 
ventral. No obstante, ya en esa primera descripción se comentó su similitud con G. mediterraneus, 
e incluso investigaciones posteriores llegaron a sugerir que se trataba de la misma especie 
(Svetovidov, 1948; Cohen et al., 1990). La última revisión realizada a este grupo argumenta que 
ambas especies pueden ser diferenciadas en base al patrón de color y al número de radios de la 
aleta anal (Iwamoto y Cohen, 2016). No obstante, la revisión bibliográfica realizada en esta obra 
sugiere que el rango de este último es más amplio en ambas especies con valores que se solapan, 





de color muestra en muchas especies del género Gaidropsarus, su uso como carácter taxonómico 
debe ser descartado (Cohen y Russo, 1979). Desde un punto de vista ecológico, ambas especies 
comparten una preferencia similar por el hábitat, ocupando charcas intermareales y aguas poco 
profundas en las que el uso de un color críptico puede suponer una ventaja adaptativa para la 
alimentación y la protección frente a depredadores. Por lo tanto, el hecho de que G. guttatus posea 
una coloración mucho más oscura que G. mediterraneus puede ser simplemente una adaptación 
local debida al color predominantemente más oscuro de los fondos de origen volcánico de las 
islas macaronésicas donde habita esta especie. De hecho, si bien históricamente G. guttatus ha 
sido considerada una especie endémica de las Islas Azores (Avila et al., 2014), es sabido que la 
mayor parte de la fauna de este archipiélago procede del Atlántico Norte, donde además tiene su 
área de distribución G. mediterraneus (Morton y Britton, 2000). Teniendo en cuenta todo lo 
anterior, la posibilidad de que un conjunto de individuos de G. mediterraneus colonizase las Islas 
Azores debe ser tenida en consideración. 
Otro caso interesante es el de G. biscayensis¸ en cuya descripción original se argumenta que 
es una especie que puede ser diferenciada de G. macrophthalmus por poseer una cabeza 
relativamente más pequeña, además de por diferencias en la coloración y dentición (Collet, 1905). 
Posteriormente, se ha sugerido que ambas especies pueden ser diferenciadas por el número de 
radios de la segunda aleta dorsal y de la aleta anal (Svetovidov 1986a; Iwamoto y Cohen, 2016). 
La revisión bibliográfica sugiere, en cambio, que los valores de estos dos caracteres se solapan en 
estas especies, por lo que no pueden ser utilizados para distinguirlas. Es común que caracteres 
considerados distintivos de especie dejen de serlo cuando se añade un mayor número de 
individuos a los análisis, dado que restringir la información taxonómica a unos pocos ejemplares 
puede suponer una subestima de la variabilidad morfológica. En la descripción original de ambas 
especies se tiene en cuenta la diferencia en cuanto a sus áreas de distribución, con G. biscayensis 
mostrando una preferencia hacia el sur, desde la Península Ibérica hasta Marruecos incluyendo 
Madeira y el Mar Mediterráneo Occidental así como el Mar Egeo. Sin embargo, G. 
macrophthalmus se distribuye al norte, desde las Islas Feroe, pasando por las Islas Británicas 
hasta el Golfo de Vizcaya y las Islas Azores (Svetovidov 1986a; Cohen et al., 1990; Iwamoto y 
Cohen, 2016). No obstante, existen registros que sitúan a G. macrophthalmus más al sur, en aguas 
de Galicia y de Portugal, por lo que el área de distribución queda asimismo descartada como 
criterio de identificación (Bañón et al., 2010; Carneiro et al., 2014). Incluso aunque efectivamente 
existiera una diferencia en las áreas de distribución de ambas especies, es conocido el hecho de 
que los individuos de una misma especie tienden a ser de mayor tamaño en el Océano Atlántico 
que en el Mar Mediterráneo, debido probablemente a diferencias en las condiciones ambientales, 
especialmente la temperatura (Barlow, 1961; Massutí et al., 2004; Bañón et al., 2013). 
En el caso de las dos especies que comparten una distribución boreal, como son G. argentatus 
y G. ensis  ¸ la información morfológica sugiere que ambas pueden ser diferenciadas por la 
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longitud del primer radio de la primera aleta dorsal y por la presencia o ausencia de un poro 
supratemporal (Cohen y Russo, 1979; Svetovidov 1986a, 1986b). 
 
4.2 El género Lepidion 
4.2.1 Taxonomía integradora 
Tradicionalmente, la barraca, moranella roja o lepidion mediterráneo, Lepidion lepidion, se ha 
considerado una especie de pez gadiforme de la familia de los móridos distribuido por el 
Mediterráneo occidental mientras que su especie hermana Lepidion eques sería la válida para todo 
el Atlántico Norte, desde las costas de Norteamérica en el oeste hasta el norte de la Península 
Ibérica en el este (Cohen, 1986; Cohen et al., 1990). No obstante, los caracteres morfológicos 
empleados tradicionalmente para distinguir ambas especies solapan sus valores claramente, y la 
comparación de los respectivos códigos de barras tampoco permiten distinguirlas, sugiriendo que 
L. eques podría tratarse de un sinónimo de L. lepidion (Bañón et al., 2013). No obstante, el 
empleo de ADN mitocondrial no descarta la posible existencia de híbridos entre las dos especies 
por mucho que se amplíe el muestreo a lo largo del área de distribución de L. eques en el 
Atlántico Norte. 
El análisis de la variación de los caracteres morfológicos no muestra diferencias entre los 
individuos del Océano Atlántico y del Mar Mediterráneo sino un patrón de variación latitudinal 
relacionado con los puntos de muestreo. El origen de la variabilidad morfológica en una especie 
puede ser explicada por diferentes mecanismos, como variaciones en la dieta, en el desarrollo 
ontogénico, en las técnicas de alimentación o en diferencias en el hábitat, a lo largo de su área de 
distribución (Wimberger, 1992; Cadrin et al., 2010). En el Mar Mediterráneo, L. lepidion se 
alimenta mayormente de diferentes tipos de crustáceos como copépodos y decápodos (Carrasón, 
Matallanas y Casadevall, 1997; Modica et al., 2014), un comportamiento similar al de los 
individuos que habitan en el Atlántico Norte, basado en la ingestión de decápodos (Mauchline y 
Gordon, 1981). Por lo tanto, las variaciones observadas no deben tener un origen debido a 
diferencias en la dieta o en las técnicas de alimentación. Hay que tener en cuenta la posibilidad de 
que sean diferencias en el desarrollo ontogénico las que expliquen la variación observada en los 
resultados morfológicos. Se ha demostrado que L. lepidion, al igual que otros peces de aguas 
profundas, comparte una tendencia en la que los individuos de mayor tamaño habitan a mayor 
profundidad (Stefanescu et al., 1992). Además, se sabe que en L. lepidion la distribución por 
profundidad varía desde los 500 - 900 metros en Islandia hasta los 800 - 1.350 metros en el Mar 
Mediterráneo, lo que indica que los resultados obtenidos deben ser interpretados con precaución, 






Históricamente, L. lepidion ha sido considerado un endemismo del Mar Mediterráneo que 
podía diferenciarse de L. eques por la distinta relación entre el diámetro del ojo y la longitud de la 
cabeza, y por el diferente número de radios de la aleta anal (Cohen et al., 1990). No obstante, 
algunos autores habían detectado la superposición de los rangos de valores de ciertos caracteres 
morfológicos sugiriendo una posible relación subespecífica entre ambos taxones, aunque 
finalmente optaron por mantener sus estatus de especies independientes (Templeman, 1970a, 
1970b). El estudio posterior de individuos de L. eques capturados en aguas de la Península Ibérica 
al sur de aquellos tradicionalmente estudiados en aguas de Islandia reforzó la hipótesis de la 
existencia de una única especie válida (Bañón et al., 2013). Los resultados del análisis de la 
variación morfológica mediante el estudio de componentes principales sugieren la existencia de 
un patrón de variación latitudinal que fue malinterpretado en el pasado debido a un muestreo 
incompleto al comparar individuos de aguas de Islandia, en el océano Atlántico Norte con otros 
procedentes del Mar Mediterráneo. Es cierto que en los análisis realizados en la presente 
investigación no se ha cubierto por completo el área de distribución de esta especie en el Atlántico 
Norte, no obstante cabe suponer que individuos procedentes de aguas más al norte de Irlanda 
mostrarán un grado de diferenciación morfológica todavía mayor al compararlos con aquellos 
procedentes del Mar Mediterráneo. La combinación de la ausencia de diferenciación genética con 
la presencia de diferencias morfológicas que muestran cierto grado de diversidad intraespecífico 
indican que L. eques debe ser considerado un sinónimo de L. lepidion que, a su vez, dejaría de 
poder ser considerado como un endemismo propio del Mar Mediterráneo para convertirse en una 
especie con una distribución atlántico-mediterránea, como ya se ha observado en otras especies de 
este género como Lepidion guentheri (Bañón et al., 2010). 
4.2.2 Análisis filogeográfico 
Cuando se estudia la posible estructura filogeográfica de una especie, la hipótesis más 
sencilla es la de panmixia, que sugiere la reproducción aleatoria de los individuos sin barreras al 
flujo genético entre diferentes áreas (Avise, 2000). La presencia de variaciones específicas 
observadas tanto en el ADN mitocondrial como nuclear indica, en primer lugar, restricciones al 
flujo genético (Castilho et al., 2017). Por otro lado, se suele considerar que los haplotipos que 
muestran un mayor número de conexiones entre sí en una red tienden a estar más cerca de las 
formas ancestrales (Posada y Crandall, 2001). El hecho de que estos haplotipos se encuentren en 
individuos de L. lepidion procedentes de todos los puntos de muestreo podría indicar la existencia 
de una única población ancestral. No obstante, el hecho de que se hayan obtenido, por una parte, 
distribuciones unimodales típicas de expansiones demográficas en Irlanda y el Mar Mediterráneo, 
pero bimodales en el Banco de Galicia y el Cañón de Avilés, sugieren que la población ancestral 
se encontraba en el noroeste de la Península Ibérica (Slatkin y Hudson, 1991; Rogers y 
Harpending, 1992). Todos los puntos de muestreo comparten valores similares de diversidad 
mitocondrial, mientras que Irlanda y el Mar Mediterráneo poseen valores de diversidad nuclear 
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más bajos. Este resultado es aparentemente contradictorio teniendo en cuenta que normalmente el 
ADN mitocondrial posee una tasa de substitución más alta que el nuclear (Avise, 2000). Por otra 
parte, el análisis discriminante de componentes principales sugiere la existencia de dos linajes de 
L. lepidion, uno en el Océano Atlántico y otro en el Mar Mediterráneo. El conjunto de los 
resultados obtenidos podría sugerir un escenario en el que dos poblaciones de L. lepidion 
permanecieron temporalmente aisladas, una en el Océano Atlántico y otra en el Mar Mediterráneo 
y que, posteriormente, la población atlántica se expandió hacia el norte (Irlanda) y hacia el sur 
(Mar Mediterráneo) encontrándose con esta segunda población y produciendo un fenómeno de 
introgresión (Chang et al., 2007). 
El conocimiento acerca de la biología general de L. lepidion es limitado y se encuentra 
disperso en la literatura científica debido a la sinonimia con L. eques (Bañón et al., 2013). La 
temporada de reproducción ha sido descrita entre los meses de octubre y febrero en el Mar 
Mediterráneo (Fernandez-Arcaya et al., 2013), mientras que en el Atlántico Norte sucede entre 
marzo y junio (Magnússon, 2001). Se han obtenido resultados similares en otras especies de peces 
marinos, en los que existe un gradiente latitudinal para el periodo de reproducción, con un rango 
de otoño/invierno para las poblaciones situadas al sur y uno de primavera/verano para aquellas 
situadas más al norte (Martinho et al., 2013). La conectividad entre el Océano Atlántico y el Mar 
Mediterráneo depende del Estrecho de Gibraltar, un área de 12,9 km de ancho y una profundidad 
media de 286 metros (Patarnello et al., 2007). Teniendo en cuenta la profundidad máxima del 
estrecho y las profundidades a las que se encuentran los individuos adultos de L. lepidion la 
posibilidad de que el flujo génico se deba al movimiento de adultos entre ambas áreas parece 
improbable (Templeman, 1970b). Como en otros muchos casos, L. lepidion posee una fase 
larvaria pelágica pero se desconoce su duración (Gordon y Duncan, 1985). No obstante, 
individuos juveniles de esta especie han sido en ocasiones capturados en aguas superficiales, a 30 
metros de profundidad en Islandia y a unos 150-175 metros en el Mar Mediterráneo (Magnússon, 
2001; Templeman, 1970b). Por lo tanto, parece más probable que el flujo génico entre el Océano 
Atlántico y el Mar Mediterráneo se deba al movimiento de larvas en fase pelágica arrastradas por 
las corrientes predominantes. 
 
4.3 El orden Notacanthiformes 
4.3.1 DNA barcoding 
Las ventajas e inconvenientes de la técnica del DNA barcoding han sido discutidas con 
anterioridad (Moritz y Cicero, 2004; Ebach y Holdredge, 2005; Hajibabaei et al., 2007; Valentini, 
Pompanon y Taberlet, 2009). Los beneficios de facilitar la identificación de especies han sido 
ampliamente probados para los peces marinos, donde los códigos de barras de ADN han sido 





2009b). Pueden darse excepciones entre especies que han divergido muy recientemente o cuando 
ocurren procesos de hibridación. Alternativamente, valores pequeños de diferenciación en los 
códigos de barras entre especimenes atribuidos a diferentes especies pueden indicar sinonimia, es 
decir, una sola especie dividida incorrectamente en taxones independientes, o especímenes mal 
identificados. No obstante, la eficacia en la identificación de un determinado especimen depende 
básicamente de un conjunto de factores entre los que se incluyen el número total de representantes 
de esa especie en las bases de datos así como de las especies más emparentadas y de la calidad de 
las secuencias de nucleótidos (Millar, Waugh y Lambert, 2011). Además, la identificación 
taxonómica de los especímenes debe ser fiable y basada en una sistemática bien establecida 
(Mayer y Paul, 2005). El incremento continuo en el número de secuencias accesibles en BOLD es 
algo tan necesario como pocas veces considerado en la aplicación práctica del barcoding. Es 
esencial que los especímenes a partir de los cuales se obtienen los códigos de barras sean 
correctamente identificados por un taxónomo experto y, por supuesto, que los nombres asignados 
a los especímenes se actualicen cada vez que la sistemática del grupo es revisada, de manera que 
algunos nombres puedan verse modificados como, por ejemplo, en el caso de las sinonimias o de 
las especies crípticas. Por otro lado, está el hecho de que de las 95 secuencias públicas 
depositadas en BOLD y empleadas en la presente obra, sólo 38 pertenecen a individuos 
identificados a nivel de especie, mientras que las restantes 57 sólo lo están a nivel de orden. No 
obstante, gracias a esta investigación muchas de ellas han podido ser identificadas hasta el nivel 
de género o especie. Curiosamente, las asignaciones taxonómicas completas de estas secuencias sí 
existen en BOLD, si bien no son de acceso público. El hecho de que una secuencia per se sea de 
acceso público y pueda descargarse y emplearse en estudios pero con su asignación taxonómica 
detallada inaccesible puede inducir a confusiones al usuario de la plataforma. De hecho, es 
posible obtener la especie a la que pertenece un espécimen mediante el uso de la herramienta 
BOLD IDS comparando la secuencia descargada consigo misma, pero esta operación puede pasar 
inadvertida para el usuario. 
El análisis de NJ para la familia Halosauridae muestra un agrupamiento asignado a la especie 
Aldrovandia phalacra que contiene secuencias de diferentes orígenes, incluyendo cuatro 
especímenes del proyecto NOTAC, la secuencia UKFBJ826-15 procedente de los Estados Unidos 
y la de un último individuo capturado e identificado en Taiwan (FTW824-09). Por otro lado, un 
grupo de cuatro secuencias procedentes del mismo proyecto de BOLD (código FOAN) fueron 
asignadas a A. phalacra por la herramienta de identificación de BOLD. Dado que los dos grupos 
son claramente independientes el uno del otro y que muestran entre ellos una distancia genética 
del 8,56%, la posibilidad de que se trate de un caso de especies crípticas es remota (Puckridge et 
al., 2013); por tanto, la posibilidad de un error en la identificación de los especímenes que forman 
uno de los grupos parece la explicación más plausible. Teniendo en cuenta que en el primero de 
los grupos los seis especímenes fueron identificados a nivel de especie de manera independiente, 
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parece razonable considerar que se haya producido un error por parte de los taxónomos 
involucrados en el proyecto con código FOAN, por lo que se ha decidido designar estas 
secuencias simplemente como Aldrovandia sp. 
En lo que respecta a la familia Notacanthidae, existe un conjunto de tres secuencias asignadas 
a Polyacanthonotus challengeri que ilustra un posible error de denominación en BOLD. La 
mínima distancia observada entre el espécimen codificado como FTWS106-09 y el resto del 
grupo es del 3,41%, similar a la distancia genética entre Aldrovandia affinis y A. oleosa, algo que, 
además, contrasta con la máxima variación intraespecífica observada en especies pertenecientes al 
orden Notacanthiformes, que es de un 2,17%. La explicación más probable de esta discrepancia 
sería la de una confusión de nomenclatura con otra especie del mismo género con morfología 
similar; no obstante, si se considera la distancia genética y el lugar de origen del especimen 
(Taiwan) con respecto a los demás integrantes del grupo (Atlántico Norte), no debe descartarse la 
posibilidad de un caso de especies crípticas. Un resultado similar se ha obtenido con la secuencia 
GBGC1657-06 asignada en BOLD a Notacanthus chemnitzii, que muestra una distancia genética 
del 3,1%  respecto al resto del grupo al que supuestamente pertenece, por lo que debería ser 
considerada del mismo modo una especie diferente. Ambos casos son ejemplos de cómo la 
fiabilidad en la asignación taxonómica de un espécimen desconocido sigue siendo uno de los 
principales problemas metodológicos del barcoding cuando no existe un muestreo exhaustivo de 
la biodiversidad (Zhang et al., 2012). Una aportación original de la presente obra a la solución de 
esta problemática ha consistido en la obtención y posterior depósito en BOLD del primer código 
de barras de la especie Lipogenys gillii, con el código NOTAC035-15. Esta secuencia ha ocupado 
el lugar esperado dentro de las agrupaciones de la familia Notacanthidae, distinto del ocupado por 
los géneros Notacanthus y Polyacanthonotus, exhibiendo unas distancias genéticas a sus 
agrupaciones de 15,43% y 15,04% respectivamente, siendo estos unos valores muy similares a la 
distancia genética existente entre Notacanthus y Polyacanthonotus. Históricamente, L. gillii se 
ubicó en una familia independiente denominada Lipogenydae (McDowell, 1973; Smith, 1999) y, 
posteriormente, la especie fue incluida en Notacanthidae (Greenwood, 1977), que es su 
emplazamiento actual (Nelson, Grande y Wilson, 2016; Kanehira, Imamura, y Yabe, 2012). Los 
resultados obtenidos a partir de datos moleculares en esta obra refuerzan esta última hipótesis, 
basada en el examen de caracteres morfológicos, apoyando la inclusión de L. gillii dentro de la 
familia Notacanthidae como un género independiente. 
En conjunto, los resultados obtenidos muestran el potencial del procedimiento del barcoding 
para confirmar identificaciones realizadas mediante taxonomía clásica, detectar errores en las 
asignaciones, y ayudar a clarificar conflictos taxonómicos en la sistemática de grupos específicos. 
El DNA barcoding fue eficaz en la asignación de especímenes que formaban grupos 
monofiléticos con altos niveles de soporte estadístico a secuencias procedentes tanto de la base 





Notacanthiformes ha sido similar a la obtenida en otras investigaciones realizadas en peces 
(Hubert et al., 2008; Steinke, Zemlak and Boutillier, 2009a; April et al., 2011; Gomon et al., 
2014). Todas las secuencias pertenecientes al conjunto de individuos propios (NOTAC) fueron 
identificadas sin mostrar incongruencias entre la taxonomía clásica y la aproximación molecular. 
Resultados similares se obtuvieron para las secuencias obtenidas de BOLD; muchas secuencias 
que se encontraban identificadas a nivel de orden pudieron ser asignadas con mayor precisión a 
alguna especie, exceptuando seis códigos de barras que sólo pudieron precisarse hasta el nivel de 
género. En conjunto, pudieron ser asignados a nivel de especie mediante el análisis de sus códigos 
de barras el 96% de los individuos incluidos en esta obra. El uso combinado de dos conjuntos de 
datos independientes, representados por las agrupaciones NOTAC y BOLD permite, mediante 
comparación, una mayor capacidad de detección de incongruencias o errores en cualquiera de 
ellos. Hay que tener en cuenta que la probabilidad de que dos equipos de taxónomos cometan el 
mismo error de forma independiente es relativamente baja y, al mismo tiempo, la obtención de 
resultados morfológicos concordantes incrementa el nivel de confianza en los obtenidos mediante 
barcoding (McCusker et al., 2013). Los resultados deberían ser de utilidad en futuras 
identificaciones de la larva leptocefala representativa del superorden Elopomorpha, en general, y 
del orden Notacanthiformes en particular. En muchas ocasiones la identificación taxonómica de 
estadios tempranos de desarrollo se ve comprometida por la dificultad existente en discernir los 
caracteres diagnósticos, además de que estos pueden mostrar valores solapados entre diferentes 
especies o incluso variar debido a cambios ontogénicos durante el desarrollo. Hasta la fecha, las 
larvas de notacanthiformes no han podido ser identificadas de forma segura (Smith, 1979; 1984). 
De hecho, se consideran tres “morfologías” diferentes; Tiluropsis (como la larva de 
Halosauridae), Tilurus (larva de Notacanthidae), y una forma definida como “Leptocephalus 
giganteus” que no ha podido ser asignada a ningún grupo taxonómico (Smith, 1970). La eficacia 
del barcoding en la identificación de larvas de peces ha sido comprobada para diversos grupos 
taxonómicos (Hubert et al., 2010; Ko et al., 2013). 
4.3.2 Inferencia filogenética 
La presente investigación es el primer intento específico de esclarecer las relaciones 
filogenéticas entre los taxones que pertenecen al orden Notacanthiformes. Para ello se han 
incluido en los análisis especies que representan la totalidad de las familias y géneros. En donde 
es posible la comparación, los resultados coinciden con aquellos obtenidos en estudios 
filogenéticos previos en los cuales había representación de alguna especie de notacanthiformes 
dentro de un gran número de taxones de peces (Chen et al., 2014; Dornburg, Friedman y Near, 
2015; Betancur et al., 2017). No obstante, permanece sin respuesta como tuvo lugar la evolución 
dentro de la familia Halosauridae entre los tres géneros que la integran, Aldrovandia, 
Halosauropsis y Halosaurus. La pérdida de soporte estadístico para los nodos que representan 
estas conexiones fue ya observada con anterioridad (Chen et al., 2014). Si tenemos en cuenta la 
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diversidad de información empleada para los análisis, incluyendo marcadores nucleares y 
mitocondriales así como rasgos morfológicos, la posibilidad de que esta pérdida sea debida no a 
una falta de información sino a la posibilidad de una politomía “dura” debe ser tomada en 
consideración. Los resultados de la investigación permiten plantear dos hipótesis diferentes para 
la explicación de las relaciones filogenéticas dentro de la familia Notacanthidae. La información 
molecular sugiere que es Lipogenys el linaje que diverge en primer lugar dentro de esta familia. 
Curiosamente, un estudio filogenético anterior basado en la consideración únicamente de 
caracteres osteológicos llegó a la misma conclusión (Kanehira, Imamura, y Yabe, 2012). En ese 
caso, el linaje de Lipogenys está apoyado por la presencia de dos apomorfías, mientras que el 
linaje que incluye al último ancestro común de Notacanthus y Polyacanthonotus está definido por 
dos sinapomorfías (Kanehira, Imamura, y Yabe, 2012). En la segunda hipótesis, la combinación 
de la información molecular y morfológica indica que es Polyacanthonotus el linaje hermano de 
Lipogenys y Notacanthus. Si se tiene en cuenta que un análisis molecular llega a la misma 
conclusión que otro basado en osteología, la única explicación para este conflicto recaería en la 
nueva información incorporada basada en morfología externa. En ese sentido hay que hacer notar 
que Lipogenys posee una morfología externa más similar a Notacanthus, lo que podría ser el 
resultado de un proceso de convergencia evolutiva más que de una morfología heredada de un 
ancestro común. De hecho, ambos géneros comparten estrategias de alimentación similares 
basadas en la depredación de organismos bénticos sésiles. En definitiva, tanto la osteología como 
los análisis moleculares sugieren la división de la familia Notacanthidae en dos subfamilias, 
Lipogenyinae que incluiría únicamente el género Lipogenys y Notacanthinae, con los géneros 
Notacanthus y Polyacanthonotus, tal y como ya fue propuesto con anterioridad (Kanehira, 
Imamura, y Yabe, 2012). 
La inferencia filogenética calibrada sitúa al último ancestro común de todos los 
notacanthiformes entre el Cretácico superior y los comienzos del Eoceno, entre hace 50 y 100 
millones de años, una estimación algo más reciente que otras obtenidas con anterioridad (Santini 
et al., 2013; Dornburg, Friedman y Near, 2015). Esta discrepancia podría explicarse por el 
incremento en el número de taxones pertenecientes al orden Notacanthiformes ahora empleado, lo 
que mejoraría la verosimilitud del procedimiento de inferencia filogenética (Dornburg et al., 
2015). En el intervalo de tiempo señalado tuvieron lugar tres eventos importantes en la historia de 
la Tierra; por un lado la extinción K/Pg hace 65 millones de años y, por otro, dos grandes eventos 
de diversificación en los actinopterigios o peces con aletas radiadas; el primero en el 
Cenomaniense, hace 100 millones de años, y el segundo en el intervalo Paleoceno-Eoceno, hace 
entre 66 y 34 millones de años, que están considerados como los dos mayores eventos de 
diversificación que hayan tenido lugar entre los vertebrados (Guinot y Calvin, 2016). No obstante, 
el amplio rango de la estimación no permite establecer una relación directa entre ninguno de ellos 





morfología básica de los halosaúridos ya estaba presente en los océanos en el Cretácico superior, 
hace entre 89,3 y 85,8 millones de años, lo que podría sugerir que la separación entre las dos 
familias sucedió antes de la extinción K/Pg hace 65 millones de años (Dornburg, Friedman y 
Near, 2015). Esto sólo dejaría al evento ocurrido durante el Cenomaniense cómo un posible punto 
de origen de las familias Halosauridae y Notacanthidae. En ambas, los diferentes géneros surgen y 
se diversifican a lo largo del Cretácico superior hasta comienzos del Oligoceno, en ocasiones 
superponiéndose los intervalos de confianza entre ellos o con el último ancestro común de los 
notacanthiformes. Curiosamente, las estimaciones para la familia Halosauridae muestran valores 
más antiguos que otros previamente obtenidos (Dornburg, Friedman y Near, 2015). En el caso de 
la familia Notacanthidae, los resultados refuerzan la hipótesis de que la subfamilia Lipogenyinae 
es el linaje hermano del resto de los Notacanthidae, agrupados en la subfamilia Notacanthinae, 
algo ya propuesto en una investigación anterior (Kanehira, Imamura, y Yabe, 2012). El análisis de 
los resultados indica también que, a la hora de realizar estimaciones de divergencia, tiene un 
mayor efecto el fenómeno de la saturación de las posiciones nucleotídicas que la estrategia de 
partición de los datos, siendo las estimaciones más antiguas cuando las particiones saturadas se 
incluyen en los análisis. También es cierto que el uso de marcadores mitocondriales tiende a 
producir nodos más antiguos que los nucleares (Dornburg et al., 2014). 
En resumen, se puede afirmar que la aparición y diversificación de los principales taxones de 
los notacanthiformes comienza en el Cretácico superior, hace unos 100 millones de años y se 
prolonga hasta 50 millones de años después del evento de extinción K/Pg. Esta es la primera vez 
que se realiza una filogenia específica de este orden, combinando, además, diferentes análisis y 
tipos de información para obtener una perspectiva más amplia de la evolución de este grupo de 
peces. Los resultados obtenidos apoyan la posición de Lipogenys como el linaje hermano del resto 
de los géneros de la familia Notacanthidae, si bien dejan abierta la cuestión acerca de las 
relaciones evolutivas entre los géneros de la familia Halosauridae. Serán necesarios futuros 
análisis, incluyendo linajes ya extinguidos probablemente, para completar una hipótesis 
filogenética del orden Notacanthiformes y así poder resolver la historia evolutiva de esta rama del 
árbol de la vida. 






The systematics of the genus Gaidropsarus has proven to be in need of a thorough review, with at 
least two possible synonyms among the eight known species of this genus in the North Atlantic. 
The use of genetic distances has proved to be useful as an exploratory tool in the species 
delimitation of genus Gaidropsarus highlighting taxonomic incongruities and helping in the 
review of its systematics. 
The existence of deep-water specimens that do not match any of the already known species of 
Gaidropsarus shows the general lack of konwledge of deep-water ecosystems even in an area as 
well studied as the North Atlantic. 
The combined use of morphological and molecular information confirms the previous hypothesis 
of granting Lepidion eques the taxonomic status as junior synonym of Lepidion lepidion. 
The erroneous assignment of the Mediterranean codling from the North Atlantic to the species 
Lepidion eques could be due to the existence of a latitudinal gradient in its morphology that went 
unnoticed by an insufficient sampling. 
Lepidion lepidion has a complex evolutionary history, with different lineages and demographics 
showing that deepwater species are also influenced by environmental changes. 
DNA barcoding is a tool capable of allocating specimens of rocklings (Gaidropsarus), halosaurs 
and spiny eels (Notacanthiformes) up to the species level, although its effectiveness is affected by 
the degree of knowledge of the systematics of the investigated groups and the reliability of the 
vouchers deposited in the repository databases. 
Phylogenetic inference supports the previous hypothesis of subdivision of the Notacanthidae 
family into the Lipogenyinae (Lipogenys) and Notacanthinae (Notacanthus and 
Polyacanthonotus) subfamilies. 
From an integrating point of view, the combination of classical taxonomy and DNA analysis 
allowed to obtain better results in the clarification of the systematics of the genera Gaidropsarus 
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Tabla 2.0. Cebadores de PCR empleados para la amplificación de cada marcador en la presente obra incluyendo las condiciones experimentales y las 
referencias bibliográficas. 
Marcador Cebadores Secuencia Condiciones de PCR Referencia 
COI  
 VF2_t1  5´-TGTAAAACGACGGCCAGTCAACCAACCACAAAGACATTGGCAC- 3´ 
98ºC, 30s 
35x (98ºC,5s; 52ºC,5s;72ºC,10s) 
72ºC, 60s 
Ward et al., 2005 
 FishF2_t1   5´-TGTAAAACGACGGCCAGTCGACTAATCATAAAGATATCGGCAC- 3´ Ward et al., 2005 
 FishR2_t1  5´-CAGGAAACAGCTATGACACTTCAGGGTGACCGAAGAATCAGAA- 3´ Ward et al., 2005 
 FR1d_t1  5´-CAGGAAACAGCTATGACACCTCAGGGTGTCCGAARAAYCARAA- 3´ Ivanova et al., 2007 
12S     
 12SL 5'-AAAGCACGGCACTGAAGATGC- 3' 98ºC, 30s 35x (98ºC,5s; Wang et al., 2000 
 12SH 5'-TTTCATGTTTCCTTGCGGTAC- 3' 52ºC,5s;72ºC,10s) Wang et al., 2000 
   72ºC, 60s  
16S     
 16Sar-5´ 5´-CCGGTCTGAACTCAGATCACGT- 3´ 98ºC, 30s 
35x (98ºC,5s; 52ºC,5s;72ºC,10s) 
72ºC, 60s 
Palumbi, 1996 
 16Sbr-3´ 5´-CGCCTGTTTATCAAAAACAT- 3´ Palumbi, 1996 
     
ND2     
 ND2B-LM13F 5´- CACGACGTTGTAAAACGACTAAGCTTTYGGGCCCATAC- 3´ 94ºC, 3 min 
38x (94ºc,30s; 59ºC,40s; 72ºC,60s) 
72ºC, 10 min 
Collette et al., 2006 
 ND2E-HM13R 5´- GGATAACAATTTCACACAGGCRRTTAGGRCTTTGAAGGC- 3´ Collette et al., 2006 
    
RAG1      
 RAG1 107F 5´- CTGCCACGTGGGCATCATC- 3´ 
98ºC, 30s 
35x (98ºC,5s; 62ºC,5s;72ºC,15s) 
72ºC, 60s 
López et al., 2004 
 RAG1 115IF 5´- TGGGCATCATCRAYGGGCTCT- 3´ López et al., 2004 
 RAG1 1455R 5´- TCGTTCCCCTCGCTGGCCCACGCG- 3´ López et al., 2004 
 RAG1 1234IR 5´- GTAGATCTCCATGAGCTGC- 3´ López et al., 2004 
ZIC1     
 ZIC1 F9 5´-GGACGCAGGACCGCARTAYC- 3´ 
94ºC, 3 min 
35x (94ºc,30s; 59ºC,60s;72ºC,60s) 
72ºC, 10 min 
Li et al., 2007 
 ZIC1 F16 5´-GGACCGCAGTATCCCACYMT- 3´ Li et al., 2007 
 ZIC1 R967 5´-CTGTGTGTGTCCTTTTGTGRATYTT- 3´ Li et al., 2007 


























Tabla 2.1. Diferentes técnicas empleadas para la inferencia filogenética en función del tipo de 





















 Criterio de optimalidad Algoritmo de agrupamiento 
Caracteres Máxima Parsimonia (MP)  
 Máxima Verosimilitud (ML)  
 Inferencia Bayesiana (BI)  
Distancias Evolución Mínima (ME) Neighbor-joining (NJ) 
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Tabla 3.0. Lista de los individuos de Gaidropsarus del Atlántico Norte y del Mediterráneo 
Occidental empleados. Para cada especimen se incluye origen, código de identificación y 
asignación final tras el análisis de DNA barcoding. 
Identificación Taxonómica Origen BOLD ID1 Asignación barcoding 
Gaidropsarus argentatus Groenlandia GLF114-14 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador KC0153861 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Nunavut KC0153871 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador KC0153881 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Golfo de San Lorenzo KC0153891 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS122-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS123-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS124-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS125-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS126-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS127-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS128-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS129-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS130-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Mar de Barents GSRUS131-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS132-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS133-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS134-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS135-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS136-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS062-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS140-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS141-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS142-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS143-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS144-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS145-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS146-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus argentatus Península del Labrador GSRUS147-16 Gaidropsarus argentatus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS104-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS105-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS106-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS107-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS108-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS109-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS110-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS111-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS112-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
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Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS113-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS114-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS115-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS116-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS117-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS118-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS119-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Andalucía GSRUS120-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus biscayensis Islas Baleares GSRUS121-16 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus ensis Groenlandia GLF117-141 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador KC0153901 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador KC0153911 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador KC0153921 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Nunavut KC0153931 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Nueva Escocia KC0153941 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Bear Seamount KF9299071 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS048-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS049-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS050-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS051-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS052-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS053-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS054-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Flemish Cap GSRUS055-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS138-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS139-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS056-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS057-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS058-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS059-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS060-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS061-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS137-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS063-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS064-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS065-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS066-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS067-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS068-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS069-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS070-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS071-16 Gaidropsarus ensis 
Gaidropsarus ensis Península del Labrador GSRUS072-16 Gaidropsarus ensis 
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Gaidropsarus granti Andalucía GSRUS073-16 Gaidropsarus granti 
Gaidropsarus granti Andalucía GSRUS074-16 Gaidropsarus granti 
Gaidropsarus granti Andalucía GSRUS148-16 Gaidropsarus granti 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS001-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS002-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS003-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS004-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS005-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS006-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS007-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS008-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS009-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS010-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS011-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS012-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus guttatus Islas Azores GSRUS013-16 Gaidropsarus guttatus 
Gaidropsarus 























































































































1 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Malta KJ709762
1 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Malta KJ709763
1 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Malta KJ709764
1 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Mar Negro KP136735
1 G. biscayensis-G. macrophthalmus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS017-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS018-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS020-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS021-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS022-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS023-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS024-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS025-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS026-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS027-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS028-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS029-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Galicia GSRUS030-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Bretaña Francesa GSRUS031-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus 
mediterraneus Bretaña Francesa GSRUS020-16 Gaidropsarus mediterraneus 
Gaidropsarus sp. 1 Galicia GSRUS014-16 Gaidropsarus sp. 1 
Gaidropsarus sp. 1 Galicia GSRUS015-16 Gaidropsarus sp. 1 
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Gaidropsarus sp. 2 Bahía de Vizcaya GSRUS016-16 Gaidropsarus sp. 2 
Gaidropsarus sp. 3 Mauritania GSRUS149-16 Gaidropsarus sp. 3 
Gaidropsarus vulgaris Kattegat KJ1284911 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Suecia KJ1284921 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia SFM036-13 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia SFM037-13 G. guttatus-G. mediterraneus 
Gaidropsarus vulgaris Galicia SFM038-13 G. vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS032-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS033-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS034-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS035-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS036-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS037-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS038-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS039-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS040-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Bretaña Francesa GSRUS041-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS042-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS043-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS044-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS045-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS046-16 Gaidropsarus vulgaris 
Gaidropsarus vulgaris Galicia GSRUS047-16 Gaidropsarus vulgaris 

























Tabla 3.1. Distancias genéticas (% de distancia p) de los agrupamientos de Gaidropsarus obtenidos mediante Neighbor-Joining. Para cada agrupamiento se 
específican las especies incluídas y el número de individuos. Se detalla el valor promedio y el rango, entre paréntesis, para cada distancia intragrupo y entre grupos. 
Agrupamientos (n) Intragrupo G. argentatus G.biscayenis / G.macropthalmus G. ensis G. granti G. mediterraneus / G. guttatus G. vulgaris Gaidropsarus sp.1 Gaidropsarus sp.2 
G. argentatus (29) 0,58         
(0-1,38) 
G.biscayenis / G.macropthalmus (47) 0,51 14,51        
(0-0,92) (13,98-14,90) 
G. ensis (34) 0,37 2,51 14,89       
(0-0,61) (2,00-3,07) (14,44-15,05) 
G. granti (3) 0,15 13,08 12,37 13,96      
(0-0,15) (12,75-13,36) (11,98-12,60) (13,67-14,29) 
G. mediterraneus / G. guttatus (33) 0,58 14,76 15,69 15,03 15,24     
(0-1,1) (14,59-15,05) (15,05-16,28) (14,59-15,67) (14,75-15-67) 
G. vulgaris (21) 0,56 13,17 12,43 14,04 1,46 15,01    
(0-0,92) (12,90-13,52) (11,98-12-90) (13,67-14,44) (1,08-1,84) (14,44-15-21) 
Gaidropsarus sp.1 (2) 0 13,69 15,75 14,16 13,29 16,87 14,13   
(13,36-14,13) (15,36-16,13) (14,13-14,44) (13,21-13,36) (16,59-17,36) (13,98-14,29) 
Gaidropsarus sp.2 (1) - 7,95 13,58 8,08 12,06 14,65 12,9 12,9  
(7,68-8,29) (13,21-13,82) (7,83-8,29) (11,98-12,14) (14,44-14,90) (12,75-13,06) 
Gaidropsarus sp.3 (1) - 13,98 14,83 14,62 13,59 16,32 14,06 4,92 13,67 
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Tabla 3.2. Asignación de cada especimen de Gaidropsarus tras aplicar los métodos “Best Match” 
y “Best Close Match” incluídos en el programa TaxonDNA. Se aplicó un valor de distancia de 
corte de 0,75%, que agrupa al 95% de los valores intraespecíficos observados en el conjunto de 
los datos. La distancia genética (D) se expresa en tanto por ciento (%). 






(%) “Best Match” 
“Best 
Close Match” 
G.  argentatus 
GSRUS137-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0,46 







G.  argentatus 
GSRUS122-16 
G.  argentatus 
GSRUS131-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 
G.  argentatus 
GSRUS124-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS124-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS125-16 
G.  argentatus 
GSRUS140-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS126-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS127-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS128-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS129-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0,3 





correcta a 0,3% 
G.  argentatus 
GSRUS130-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0,76 







G.  argentatus 
GSRUS131-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS132-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS133-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS134-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0,15 







G.  argentatus 
GSRUS135-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS136-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS140-16 
G.  argentatus 
GSRUS125-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS141-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS142-16 
G.  argentatus 
GSRUS125-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS143-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS144-16 
G.  argentatus 
GSRUS125-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS145-16 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
GSRUS146-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0,15 







G.  argentatus 
GSRUS147-16 
G.  argentatus 
GSRUS122-16 0,15 







G.  argentatus 
GLF114 14 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
KC015386 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
KC015387 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  argentatus 
KC015388 
G.  argentatus 
GSRUS123-16 0 





correcta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 
G.  biscayensis 
GSRUS107-16 0 





especies a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS105-16 
G.  biscayensis 
GSRUS110-16 0,15 





incorrecta a 0% 
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G.  biscayensis 
GSRUS106-16 
G.  biscayensis 
GSRUS108-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS107-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS108-16 
G.  biscayensis 
GSRUS106-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS109-16 
G.  biscayensis 
GSRUS106-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS110-16 
G.  biscayensis 
GSRUS105-16 0,15 







G.  biscayensis 
GSRUS111-16 
G.  biscayensis 
GSRUS106-16 0,3 





especies a 0,3% 
G.  biscayensis 
GSRUS112-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS113-16 
G.  biscayensis 
GSRUS119-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS114-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS115-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS116-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS117-16 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS118-16 
G.  biscayensis 
KP136735 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS119-16 
G.  biscayensis 
GSRUS113-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
GSRUS120-16 
G.  biscayensis 
GSRUS106-16 0,15 







G.  biscayensis 
GSRUS121-16 
G.  biscayensis 
JQ774626 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
JQ774626 
G.  biscayensis 
GSRUS121-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
KJ709762 
G.  biscayensis 
GSRUS121-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
KJ709763 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
KJ709764 
G.  biscayensis 
GSRUS104-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  biscayensis 
KP136735 
G.  biscayensis 
GSRUS118-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS048-16 
G.  ensis 
KF929907 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS049-16 
G.  ensis 
GSRUS050-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS050-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS051-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0,15 







G.  ensis 
GSRUS052-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS053-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0,46 







G.  ensis 
GSRUS054-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS055-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS138-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS056-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS057-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS058-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G. ensis 
GSRUS059-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS060-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
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G.  ensis 
GSRUS061-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS063-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS064-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS065-16 









correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS066-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS067-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS068-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS069-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS070-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS071-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS072-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS062-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRUS137-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GSRU063-16 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
GLF117 14 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KC015389 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KC015390 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KC015391 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KC015392 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KC015393 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0,15 







G.  ensis 
KC015394 
G.  ensis 
GSRUS049-16 0 





correcta a 0% 
G.  ensis 
KF929907 
G.  ensis 
GSRUS048-16 0 





correcta a 0% 
G.  granti 
GSRUS073-16 
G.  granti 
GSRUS074-16 0,15 







G.  granti 
GSRUS074-16 
G.  granti 
GSRUS073-16 0,15 







G.  guttatus 
GSRUS001-16 
G.  guttatus 
GSRUS007-16 0,3 





especies a 0,3% 
G.  guttatus 
GSRUS002-16 
G.  guttatus G 
SRUS004-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS003-16 
G.  guttatus 
GSRUS005-16 0,15 







G.  guttatus 
GSRUS004-16 
G.  guttatus 
GSRUS002-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS005-16 
G.  guttatus 
GSRUS011-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS006-16 
G.  guttatus 
GSRUS009-16 0 





correcta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS007-16 
G.  guttatus 
GSRUS005-16 0,15 





incorrecta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS008-16 
 
G.  guttatus G 
SRUS006-16 0,3 





correcta a 0,3% 
G.  guttatus 
GSRUS009-16 
G.  guttatus 
GSRUS006-16 0 





correcta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS010-16 
G.  guttatus 
GSRUS002-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  guttatus 
GSRUS011-16 
G.  guttatus 
GSRUS005-16 0 





incorrecta a 0% 
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G.  guttatus 
GSRUS012-16 
G.  guttatus  
GSRUS007-16 







G.  guttatus 
GSRUS013-16 
G.  guttatus 
GSRUS002-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS075-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS080-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS077-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS079-16 0,3 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS084-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS079-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS081-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS080-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS081-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS079-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS082-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS083-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS099-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS084-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS085-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS086-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS087-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS088-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS089-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS090-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS090-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS089-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS091-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS079-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS092-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS093-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS083-16 0,3 





especies a 0,3% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS094-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS095-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS096-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS097-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS098-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS078-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS099-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS083-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS100-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS101-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS083-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  macrophthalmus 
GSRUS102-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS079-16 0,15 







G.  macrophthalmus 
GSRUS103-16 
G.  macrophthalmus 
GSRUS076-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS017-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0,15 







G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS020-16 0 





incorrecta a 0% 
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G.  mediterraneus 
GSRUS019-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS026-16 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS020-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS021-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS019-16 0,3 





especies a 0,3% 
G.  mediterraneus 
GSRUS022-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0,15 







G.  mediterraneus 
GSRUS023-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS019-16 0,3 





especies a 0,3% 
G.  mediterraneus 
GSRUS024-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS025-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS026-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS028-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS027-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS026-16 0,15 







G.  mediterraneus 
GSRUS028-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS026-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS029-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS030-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
GSRUS031-16 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
G.  mediterraneus 
SFM037-13 
G.  mediterraneus 
GSRUS018-16 0 





incorrecta a 0% 
Gaidropsarus sp. 1 
GSRUS014-16 
Gaidropsarus sp. 1 
GSRUS015-16 0 





correcta a 0% 
Gaidropsarus sp. 1 
GSRUS015-16 
Gaidropsarus  sp. 1 
GSRUS014-16 0 





correcta a 0% 
Gaidropsarus  sp. 2 
GSRUS016-16 Sin conespecíficos --- 







Gaidropsarus sp. 3 
GSRUS149-16 Sin conespecíficos --- 







G.  vulgaris 
GSRUS032-16 
G.  vulgaris 
GSRUS033-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS033-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS034-16 
G.  vulgaris 
GSRUS045-16 0,15 







G.  vulgaris 
GSRUS035-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS036-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS037-16 
G.  vulgaris 
KJ128491 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS038-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS039-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS040-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS041-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS042-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS043-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS044-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS045-16 
G.  vulgaris 
GSRUS034-16 0,15 







G.  vulgaris 
GSRUS046-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
GSRUS047-16 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
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G.  vulgaris 
KJ128491 
G.  vulgaris 
GSRUS037-16 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
KJ128492 
G.  vulgaris 
GSRUS037-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris 
SFM036-13 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 





correcta a 0% 
G.  vulgaris S 
FM038-13 
G.  vulgaris 
GSRUS032-16 0 
































Tabla 3.3. Resumen de las asignaciones para Gaidropsarus obtenidas con el programa TaxonDNA para los métodos “Best Match” y “Best Close Match”. 
Valor de corte para la agrupación 0,75% 
Best Match  
Identificaciones correctas 91 (53,21%) 
Identificaciones ambiguas 74 (43,27%) 
Identificaciones incorrectas 6 (3,5%) 
Best Close Match  
Identificaciones correctas 90 (52,63%) 
Identificaciones ambiguas 74 (43,27%) 
Identificaciones incorrectas 4 (2,33%) 


















Tabla 3.4. Análisis de agrupamiento “All Species Barcodes” realizado para Gaidropsarus con el programa TaxonDNA con un valor de corte de distancia p estimado 
de 0,75%. 
Grupo Nº de especímenes Nº de especies 
Dist. Máxima dentro del 
grupo Resultado 
G. argentatus 27 1 1,07% Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 
G. biscayensis-G. macropthalmus 52 2 0,92% Contiene múltiples especies 
G. ensis 36 1 0,61% Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 
G. granti 2 1 0,00% Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 
G. guttatus-G.mediterraneus 29 2 1,07% Contiene múltiples especies 
G. vulgaris 20 1 0,93% Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 
Gaidropsarus sp. 1 2 1 0,15% Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 
Gaidropsarus sp. 2 1 1 - Contiene todas las secuencias asignadas a una especie 














Tabla 3.5. Agrupamientos de secuencias de COI de Gaidropsarus obtenidos con el programa ABGD. 
Se muestran los grupos resultantes de las hipótesis 1 y 2, incluyendo el número de secuencias en cada 
grupo (n) y las especies que lo integran. 
Hipótesis 1 Hipótesis 2 
Grupo n Especies incluidas Grupo n Especies incluidas 
1 28 G. argentatus 1 65 G. argentatus-G. ensis-Gaidropsarus sp. 2 
2 36 G. ensis 2 52 G. biscayensis-G.macropthalmus 
3 52 G. biscayensis-G.macropthalmus 3 22 G. granti-G-vulgaris 
4 22 G. granti-G-vulgaris 4 29 G. guttatus-G. mediterraneus 
5 29 G. guttatus-G. mediterraneus 5 3 Gaidropsarus sp. 1;3 
6 2 Gaidropsarus sp. 1    
7 1 Gaidropsarus sp. 2    

















Tabla 3.6. Resumen de los diferentes agrupamientos obtenidos con los distintos análisis de delimitación de especies empleados para Gaidropsarus. 
Identificación morfológica ABGD 1 ABGD 2 Best Match Best Close Match All Species Barcodes 
Gaidropsarus argentatus 




























   
 
 
Gaidropsarus sp. 1 
   
 
 
Gaidropsarus sp. 2 
   
 
 
Gaidropsarus sp. 3 















Tabla 3.7. Resumen de la bibliografía consultada para el estudio de los caracteres morfológicos de diagnóstico de Gaidropsarus. 
Año  Autores Título/Capítulo Revista/Libro 
1903 Regan, C.T. On a collection of fishes from the Azores. Journal of Natural History 
1948 Svetovidov, A.N. Gaidropsarus In: Fauna of U.S.S.R.: Fishes, Gadiformes vol. IX, no. 4. 
1952 Maul, G.E. Monografia dos peixes do Museu Municipal do Funchal. Família Gadidae e Bregmacerotidae. Boletim do Museu Municipal do Funchal 
1982 Marckle, D.F. Identification of larval and juvenile Canadian Atlantic gadoids With comments on the systematics of gadid subfamilies. Canadian Journal of Zoology 
1986a Svetovidov, A.N. 
Review of three-bearded rocklings of the genus Gaidropsarus Rafinesque, 1810 
(Gadidae) with description of a new species. Journal of Ichthyology 
1986b Svetovidov, A.N. Gadidae 
In: Fishes of the North-Eastern Atlantic and the Mediterranean, Volume 
2. 
1999 Zachariou-Mamalinga H. 
The occurrence of the Atlantic fish Gaidropsarus granti in the Mediterranean Sea 
(South-Eastern Aegean Sea, Dodecanese, Greece, Eastern Mediterranean). Annales Musei Goulandris 
2002 Bañón et al. Occurrence of tropical affinity fish in Galician waters, north-west Spain. Journal of the Marine Biological Association of the United Kingdom 
2003 Mura y Cau Sulla presenza di Gaidropsarus granti (Regan, 1903) (Osteichthyes, Gadidae) nel Mediterraneo Centro-Occidentale. Biologia Marina Mediterranea 
2007 Fahay, M.P. Early Stages of Fishes in the Western North Atlantic Ocean (Davis Strait, Southern Greenland and Flemish Cap to Cape Hatteras). In: Volume 1, Acipenseriformes through Syngnathiformes. 
2008 Pais et al. New data on Gaidropsarus granti (Regan, 1903) (Gadiformes: Lotidae) from the Mediterranean Sea, with emphasis on its parasites. Scientia Marina 
2014 Orsi Relini y Relini Gaidropsarus granti from a Ligurian seamount: a Mediterranean native species? Marine Ecology 
2016 Iwamoto y Cohen Gaidropsaridae 
In: The Living Marine Resources of the Eastern Central Atlantic. Volume 












Tabla 3.8. Rangos obtenidos para los principales caracteres diagnósticos empleados en el género Gaidropsarus para las especies del Atlántico Norte y el Mar 
Mediterráneo. 
Especie Vertebras Radios de la 2º Dorsal 
Radios de la aleta 
Anal 
Radios de la aleta 
Ventral 
Radios de la aleta 
Pectoral Branquiespinas 
G. argentatus      49–53    52–65       43–51           7–8        22–24     1+08–11 
G. ensis      50–54    52–64       40–48           6–7        20–27 1–2+10–11 
G. biscayensis      43–47          48–54       40–46           6–7        18–20       +06–07 
G. macrophthalmus      45–47    53–59       45–50           6–7        17–19       +08–09 
G. vulgaris      46–49    56–64       46–54           6–7        21–22       +07–09 
G. granti              47    55–60       45–52           7–8        20–22      +01–09 
G. guttatus      47–50    48–58       42–50               7        16–19      +07–09 












   
117 
 
Tabla 3.9. Origen de los individuos de Lepidion lepidion empleados en esta obra para el análisis 
de taxonomía integradora. 
Código 
individuo Localización Latitud Longitud Profundidad (m) 
LPJ001 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ002 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ003 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ004 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ005 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ006 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ007 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ008 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ009 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ010 Mar Mediterráneo 41,14 2,38 -996 
LPJ011 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ012 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ013 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ014 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ015 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ016 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ017 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ018 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ019 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPJ020 Mar Mediterráneo 40,94 2,57 -1656 
LPS001 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS002 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS003 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS004 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS005 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS006 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS007 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS008 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS009 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS010 Banco de Galicia 42,69 -11,69 -766 
LPS011 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS012 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS013 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS014 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS015 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS016 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS017 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS018 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS019 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS020 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS021 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS022 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS023 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS024 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS025 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
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LPS026 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS027 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS028 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS029 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS030 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS031 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS032 Banco de Galicia 42,71 -12,04 -931 
LPS033 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS034 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS035 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS036 Cañón de Avilés 43,92 -6,23 -1007 
LPS037 Terranova 46,19 -47,33 -640 
LPS038 Terranova 48,29 -45,77 -978 
LPS039 Terranova 44,02 -48,85 -1390 
LPS040 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS041 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS042 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS043 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS044 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS045 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS046 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS047 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS048 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS049 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS050 Irlanda 51,30 -14,56 -588 
LPS051 Irlanda 51,30 -14,56 -588 



















Tabla 3.10. Medidas morfológicas tomadas a los individuos de Lepidion lepidion para los análisis de taxonomía integradora. Se muestra el código identificador de 
cada individuo. 













































Long. Total 154 140 168 181 207 156 205 178 136 183 217 199 211 180 171 159 172 145 157 135 267 311 283 
Long. Estándar 144 132 157 167 190 143 189 167 134 175 202 184 196 162 159 146 162 138 145 127 245 291 265 
Long. Cabeza 35 32 38 39 48 33 46 41 32 42 45 45 48 40 34 31 39 31 34 29 56 64 58 
Long. Preorbital 8 7 9 9 11 8 11 10 7 10 11 11 12 9 6 7 8 6 8 7 13 16 13 
Long. Postorbital 16 15 17 18 22 15 21 19 15 19 20 21 22 18 16 15 18 16 16 14 24 27 24 
Diámetro del ojo 11 10 12 12 15 10 14 12 10 13 14 13 14 13 12 9 13 9 10 8 19 21 21 
Long. Interorbital 8 6 8 7 9 7 9 8 6 9 9 8 9 9 8 8 8 7 7 6 12 14 11 
Long. 1º Predorsal 34 31 40 39 45 35 46 41 33 45 50 46 49 40 36 34 38 30 35 31 50 63 53 
Long. 2º Predorsal 39 36 46 46 53 41 53 49 38 51 57 53 56 46 43 39 45 36 41 37 60 74 65 
Long. Base de la 1º Dorsal 2 3 3 4 5 3 5 4 3 4 5 4 5 4 4 4 4 4 4 3 7 7 6 
Long. Base de la 2º Dorsal 94 85 98 107 119 90 119 105 85 107 128 116 123 101 104 96 101 91 92 81 164 188 174 
Long. Base de la Anal 69 60 75 75 89 62 89 74 62 77 93 85 89 72 77 70 76 65 65 62 119 128 124 
Long. Base de la Pectoral NA 16 23 NA 33 17 29 23 17 17 30 23 NA 23 22 24 26 24 22 22 37 51 43 
Long. Pélvica 19 12 25 25 33 23 27 27 23 21 31 30 29 32 24 26 31 26 26 22 29 39 33 
Long. Preanal 60 58 68 74 79 65 80 75 57 77 82 80 85 70 65 63 69 55 62 52 100 123 109 
Long. del Maxilar 15 16 18 19 21 16 22 19 14 20 21 20 22 18 14 14 15 12 13 11 17 28 24 
Altura Cuerpo 26 22 26 34 36 26 39 36 24 36 46 38 43 28 28 24 29 23 29 20 49 58 59 













Tabla 3.10. Continuación. 













































Long. Total 329 322 273 336 355 282 279 296 290 332 304 219 227 210 255 229 290 239 254 194 205 248 261 
Long. Estándar 308 296 255 312 330 256 259 271 269 305 285 199 210 194 236 211 268 217 234 183 189 231 245 
Long. Cabeza 68 67 61 72 77 56 58 58 62 71 62 42 47 38 53 46 57 48 52 37 40 52 53 
Long. Preorbital 19 17 13 19 22 12 13 15 17 19 15 10 12 8 13 11 14 10 13 8 9 12 12 
Long. Postorbital 28 28 27 30 33 24 25 24 27 29 27 18 20 16 23 20 24 21 21 15 17 23 22 
Diámetro del ojo 21 22 21 23 23 20 20 19 18 23 20 14 15 14 17 17 19 17 18 14 14 17 19 
Long. Interorbital 13 14 12 14 15 12 11 12 13 13 12 7 9 8 9 9 11 9 8 7 7 11 9 
Long. 1º Predorsal 69 63 60 70 80 51 60 54 60 71 61 41 43 41 50 49 58 48 50 36 39 52 53 
Long. 2º Predorsal 78 72 67 78 87 59 69 63 70 82 72 47 53 48 61 57 66 55 58 42 45 58 61 
Long. Base de la 1º Dorsal 6 7 5 6 5 6 6 6 6 7 6 4 4 4 5 4 5 4 5 4 4 5 5 
Long. Base de la 2º Dorsal 199 197 163 205 211 175 167 182 172 196 184 132 137 127 152 134 180 142 156 123 128 155 162 
Long. Base de la Anal 133 141 118 147 149 128 126 130 128 142 136 97 97 96 114 102 131 106 116 89 94 116 118 
Long. Base de la Pectoral 48 46 40 52 51 44 42 43 42 48 45 26 33 28 35 31 37 32 34 23 25 36 33 
Long. Pélvica 44 41 32 42 36 33 37 34 37 45 42 23 27 27 32 28 34 28 32 21 23 31 30 
Long. Preanal 134 121 106 124 141 101 102 107 115 129 114 76 84 75 94 85 109 87 93 70 74 90 95 
Long. del Maxilar 26 26 22 28 34 23 26 24 27 31 28 19 21 18 22 22 26 21 23 18 18 23 23 
Altura Cuerpo 61 66 52 70 65 60 55 53 61 65 52 35 42 33 43 44 55 35 47 33 37 48 52 
Anchura Cuerpo 36 37 31 37 42 35 28 30 31 41 31 19 23 16 26 22 31 20 26 14 17 26 30 
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Tabla 3.10. Continuación. 











































Long. Total 230 272 238 230 265 275 235 199 193 170 290 274 314 252 280 249 281 290 300 278 284 281 
Long. Estándar 215 250 220 209 244 254 219 180 177 165 265 254 286 227 256 239 257 265 276 253 258 258 
Long. Cabeza 45 55 47 43 54 54 49 39 36 32 60 57 61 50 55 51 56 60 59 52 59 56 
Long. Preorbital 11 12 10 10 12 12 12 9 9 7 14 12 14 12 15 13 12 14 14 12 14 13 
Long. Postorbital 19 23 21 18 22 22 19 17 15 13 26 26 25 21 22 20 24 25 25 21 24 24 
Diámetro del ojo 15 20 16 15 20 20 18 13 12 12 20 19 22 17 18 18 20 21 20 19 21 19 
Long. Interorbital 8 9 8 7 10 10 9 8 6 7 13 12 13 10 13 11 12 12 13 12 12 12 
Long. 1º Predorsal 48 56 49 47 51 56 50 41 40 36 59 54 60 48 57 52 55 57 59 53 55 55 
Long. 2º Predorsal 57 65 56 52 60 60 57 47 45 40 66 61 68 54 64 58 62 64 66 60 63 62 
Long. Base de la 1º Dorsal 5 5 4 4 5 6 6 5 4 3 6 6 7 5 6 5 6 6 6 6 6 6 
Long. Base de la 2º Dorsal 137 172 145 138 165 171 142 117 118 105 179 175 190 150 162 147 173 181 186 167 166 176 
Long. Base de la Anal 107 120 103 104 125 121 105 85 89 76 129 123 135 113 126 110 132 127 133 121 130 126 
Long. Base de la Pectoral 31 42 35 33 40 41 33 27 27 21 43 43 48 36 51 39 42 43 45 42 43 44 
Long. Pélvica 22 36 24 25 31 32 30 25 23 19 29 32 32 23 34 23 29 34 39 27 31 27 
Long. Preanal 82 100 93 82 93 105 90 75 69 63 106 105 120 94 97 90 98 110 112 104 102 105 
Long. del Maxilar 17 23 20 20 27 24 21 17 17 13 22 23 25 19 26 25 22 25 27 24 25 23 
Altura Cuerpo 33 47 34 34 45 42 36 30 28 24 52 56 61 46 50 47 56 57 64 52 58 52 
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Tabla 3.11. Números de acceso en GenBank para las secuencias de ADN mitocondrial (COI; 
ND2; 16S) y nuclear (RAG1; ZIC1) usadas en los análisis de filogeografía de L. lepidion. 
Código individuo COI Nº Acceso ND2 Nº Acceso 16S Nº Acceso RAG1 Nº Acceso ZIC1 Nº Acceso 
LPJ001 JX437993 MH726555 KT351868 KT351954 MH726660/MH726661 
LPJ002 JX437992 MH726556 KT351869 KU574053 MH726662 
LPJ003 JX437991 MH726557 KT351870 KT351955 MH726663 
LPJ004 JX437990 MH726558 KT351871 KT351956 0 
LPJ005 JX437998 MH726559 KT351872 KT351957 MH726664 
LPJ006 JX437989 MH726560 KT351873 KT351958 MH726665/MH726666 
LPJ007 JX437994 MH726561 KT351874 KT351959 MH726667 
LPJ008 JX437995 MH726562 KT351875 KT351960 MH726668/MH726669 
LPJ009 JX437996 MH726563 KT351876 KT351961 MH726670/MH726671 
LPJ010 JX437997 MH726564 KT351877 KT351962 MH726672/MH726673 
LPJ011 KT351924 MH726495 KT351878 KT351963 MH726565/MH726566 
LPJ012 KT351925 MH726496 KT351879 KT351964 MH726567/MH726568 
LPJ013 KT351926 MH726497 KT351880 KT351965 MH726569 
LPJ014 KT351927 MH726498 KT351881 KT351966 MH726570/MH726571 
LPJ015 KT351928 MH726499 KT351882 KT351967 MH726572 
LPJ016 KT351929 MH726500 KT351883 KT351968 MH726573/MH726574 
LPJ017 KT351930 MH726501 KT351884 KT351969 MH726575/MH726576 
LPJ018 KT351931 MH726502 KT351885 KT351970 MH726577/MH726578 
LPJ019 KT351932 MH726503 KT351886 KT351971 MH726579 
LPJ020 KT351933 MH726504 KT351887 KT351972 MH726580/MH726581 
LPS001 JX437983 MH726521 KT351888 KT351973 MH726607/MH726608 
LPS002 JX437982 MH726522 KT351889 KT351974 MH726609 
LPS003 JX437981 MH726523 KT351890 KT351975 MH726610/MH726611 
LPS004 JX437980 MH726524 KT351891 KT351976 MH726612/MH726613 
LPS005 JX437979 MH726525 KT351892 KU574054/KU574055 MH726614/MH726615 
LPS006 JX437978 MH726526 KT351893 KU574056/KU574057 MH72661/MH726617 
LPS007 JX437977 MH726505 KT351894 KT351977 MH726582/MH726583 
LPS008 JX437976 MH726506 KT351895 KU574058 MH726584 
LPS009 JX437975 MH726507 KT351896 KT351978 MH726585/MH726586 
LPS010 JX437974 MH726508 KT351897 KT351979 MH726587/MH726588 
LPS011 JX437973 MH726546 KT351898 KU574059 MH726647/MH726648 
LPS012 JX437972 MH726547 KT351899 KT351992 MH726649 
LPS013 JX437971 MH726548 KT351900 KT351993 MH726650/MH726651 
LPS014 JX437986 MH726549 KT351901 KU574060/KU574061 MH726652 
LPS015 JX437985 MH726550 KT351902 KU574062/KU574063 MH726653/MH726654 
LPS016 JX437984 MH726551 KT351903 KT351994 MH726655 
LPS017 KT351934 MH726509 KT351904 KT351980 MH726589/MH726590 
LPS018 KT351935 MH726510 KT351905 KT351981 MH726591/MH726592 
LPS019 KT351936 MH726511 KT351906 KU574064/KU574065 MH726593 
LPS020 KT351937 MH726512 KT351907 KT351982 MH726594/MH726595 
LPS021 KT351938 MH726513 KT351908 KU574066 MH726596/MH726597 
LPS022 KT351939 MH726514 KT351909 KU574067 MH726598 
LPS023 KT351940 MH726515 KT351910 KT351983 MH726599/MH7265600 
LPS024 KT351941 MH726516 KT351911 KU574068 MH726601 
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LPS025 KT351942 MH726517 KT351912 KT351984 MH726602 
LPS026 KT351943 MH726518 KT351913 KT351985 MH726603/MH726604 
LPS027 KT351944 MH726519 KT351914 KT351986 MH726605 
LPS028 KT351945 MH726520 KT351915 KT351987 MH726606 
LPS029 KT351946 MH726527 KT351916 KT351988 MH726618/MH726619 
LPS030 KT351947 MH726528 KT351917 KT351989 MH726620/MH726621 
LPS031 KT351948 MH726529 KT351918 KT351990 MH726622/MH726623 
LPS032 KT351949 MH726530 KT351919 KT351991 MH726624/MH726625 
LPS033 KT351950 MH726552 KT351920 KT351995 MH726656 
LPS034 KT351951 MH726553 KT351921 KU574069 MH726657 
LPS035 KT351952 0 KT351922 KT351996 MH726658 
LPS036 KT351953 MH726554 KT351923 KU574070 MH726659 
LPS040 KT989516 MH726534 KU061071 KU061086 MH726629 
LPS041 KT989517 MH726535 KU061072 KU061087 MH726630/MH726631 
LPS042 KT989518 MH726536 KU061073 KU061088 MH726632/MH726633 
LPS043 KT989519 MH726537 KU061074 KU574073/KU574074 MH726634 
LPS044 KT989520 MH726538 KU061075 KU061089 MH726635 
LPS045 KT989521 MH726539 KU061076 KU061090 MH726636/MH726637 
LPS046 KT989522 MH726540 KU061077 KU061091 MH726638/MH726639 
LPS047 KT989523 MH726541 KU061078 KU061092 MH726640 
LPS048 KT989524 MH726542 KU061079 KU061093 MH726641/MH726642 
LPS049 KT989525 MH726543 KU061080 KU061094 MH726643 
LPS050 KT989526 MH726544 KU061081 KU061095 MH726644 
LPS051 KT989527 MH726545 KU061082 KU061096 MH726645 



















Tabla 3.12. Número de haplotipos (H), diversidad haplotípica/alélica (hd), diversidad nucleotídica (π), tests de neutralidad de Tajima y de FS e índices de ajuste a un 
modelo de expansión demográfica (SSD e Indice Raggedness) de los individous de L. lepidion en las distintas localizaciones geográficas. Se incluyen los valores de 










 H hd π Tajima's Valor p FS Valor p SSD Valor p Indice Raggedness Valor p 
mtDNA            
Cañón de Avilés (n=10) 8 0,956±0,059 0,0022 -1,00965 0,1746 0,09965 0,5038 0,07439 0,1 0,21531 0 
Mar Mediterráneo (n=20) 13 0,937±0,035 0,0018 -1,57457 0,0393 -4,28169 0,0243 0,02548 0,05 0,09119 0,05 
Banco de Galicia (n=26) 20 0,972±0,020 0,0016 -1,48008 0,0560 -3,48919 0,0605 0,05807 0 0,1109 0 
Irlanda (n=13) 9 0,872±0,091 0,0020 -1,48390 0,0629 -4,33973 0,0031 0,01022 0,4 0,04504 0,55 
RAG1            
Cañón de Avilés (n=10) 6 0,737±0,093 0,00153 -0,72727 0,2631 -1,46948 0,1302 0,00411 0,6 0,04665 0,85 
Mar Mediterráneo (n=20) 6 0,503±0,092 0,00086 -0,94605 0,1932 -2,22492 0,0627 0,00158 0,8 0,07671 0,9 
Banco de Galicia (n=26) 7 0,462±0,084 0,00155 -1,28063 0,0888 -3,50686 0,0149 0,00402 0,2 0,12593 0,35 
Irlanda (n=13) 5 0,505±0,106 0,00119 0,00475 0,5707 -0,29816 0,39 0,01067 0,3 0,10665 0,65 
ZIC1            
Cañón de Avilés (n=10) 7 0,753±0,079 0,00130 -0,71733 0,2667 -3,26238 0,0059 0,01703 0,25 0,14601 0,2 
Mar Mediterráneo (n=19) 2 0,341±0,078 0,00041 0,62947 0,8369 1,05411 0,5534 0,00335 0,2 0,21717 0,25 
Banco de Galicia (n=26) 5 0,522±0,058 0,00069 -0,79876 0,2471 -1,60074 0,1728 0,02097 0,1 0,18206 0,05 













Tabla 3.13. Valores de índice de fijación entre puntos de muestreo de L. lepidion. Valores de ɸST  para ADN mitochondrial (debajo de la diagonal), 






 Cañón de Avilés Mar Mediterráneo Banco de 
Galicia 
Irlanda 
Cañón de Avilés  0,05634 0,08269 0,04457 
Mar Mediterráneo -0,02501  0,05072 0,08896 
Banco de Galicia -0,03939 0,00336  0,06281 
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Tabla 3.14. Individuos del orden Notacanthiformes empleados en el análisis de DNA barcoding. 
Se incluye la identificación taxonómica previa de los especímenes del proyecto NOTAC, 
realizada mediante el examen de caracteres morfológicos, o la que constaba en las secuencias 
obtenidas de los repositorios. También se incluye la región de origen de cada espécimen y su 
asignación definitiva mediante DNA barcoding. 
Identificación Taxonómica previa Origen Código Identificativo de BOLD Asignación barcoding 
A. affinis Banco de Galicia NOTAC014-15 A. affinis 
A. affinis Banco de Galicia NOTAC015-15 A. affinis 
A. affinis Banco de Galicia NOTAC016-15 A. affinis 
A. affinis Desconocido GBGC1677-06 A. affinis 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC017-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC018-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC019-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC020-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC021-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC022-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC023-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC024-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC025-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC026-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC027-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC028-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC029-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC030-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC031-15 A. oleosa 
A. oleosa Banco de Galicia NOTAC032-15 A. oleosa 
A. oleosa Groenlandia GLF135-14 A. oleosa 
A. phalacra Banco de Galicia NOTAC068-15 A. phalacra 
A. phalacra Banco de Galicia NOTAC069-15 A. phalacra 
A. phalacra Canadá NOTAC070-15 A. phalacra 
A. phalacra Canadá NOTAC071-15 A. phalacra 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC001-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC002-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC003-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC004-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC005-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC006-15 H. macrochir 
H. macrochir Banco de Galicia NOTAC007-15 H. macrochir 
H. macrochir Mar de Tasmania FMVIC068-07 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico MAECO138-06 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico MAECO139-06 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico MAECO140-06 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico NMNHA021-12 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico NMNHA022-12 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico NMNHA023-12 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico NMNHA024-12 H. macrochir 
H. macrochir Océano Atlántico NMNHA025-12 H. macrochir 
H. johnsonianus Banco de Le Danois  NOTAC033-15 H. johnsonianus 
H. johnsonianus Banco de Le Danois  NOTAC034-15 H. johnsonianus 
H. ovenii Banco de Galicia NOTAC008-15 H. ovenii 
H. ovenii Banco de Galicia NOTAC009-15 H. ovenii 
H. ovenii Banco de Galicia NOTAC010-15 H. ovenii 
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H. ovenii Banco de Galicia NOTAC011-15 H. ovenii 
H. ovenii Banco de Galicia NOTAC012-15 H. ovenii 
H. ovenii Senegal NOTAC013-15 H. ovenii 
L. gillii Canadá NOTAC035-15 L. gillii 
Notacanthiformes México CBPM125-11 H. ovenii 
Notacanthiformes México CBPM174-11 A. gracillis 
Notacanthiformes Canadá, Nunavut CMNAF002-06 N.chemnitzii 
Notacanthiformes Canadá, Nunavut CMNAF047-06 N.chemnitzii 
Notacanthiformes Canadá, Nunavut CMNAF057-06 P. rissoanus 
Notacanthiformes Canadá, Nunavut CMNAF067-06 N.chemnitzii 
Notacanthiformes Canadá, Nunavut CMNAF069-06 P. rissoanus 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FMVIC111-08 A. affinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FMVIC261-08 N.bonaparte 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FMVIC929-08 N.bonaparte 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ226-06 N.chemnitzii 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ282-06 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ283-06 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ284-06 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ470-06 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZ471-06 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZA885-09 N.sexpinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZA887-09 N.bonaparte 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC182-09 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC483-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC484-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC485-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC486-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC487-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC488-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC489-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC490-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC491-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC492-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC493-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC547-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC548-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC549-10 H. macrochir 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC556-10 A. affinis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC588-10 H. pectoralis 
Notacanthiformes Nueva Zelanda FNZC722-10 N.bonaparte 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAG197-08 A. affinis 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAN203-11 Aldrovandia sp. 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAN204-11 Aldrovandia sp. 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAN205-11 Aldrovandia sp. 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAN206-11 Aldrovandia sp. 
Notacanthiformes Australia Occidental FOAN903-11 N.sexpinis 
Notacanthiformes Taiwan FTW820-09 A. affinis 
Notacanthiformes Taiwan FTW821-09 A. affinis 
Notacanthiformes Taiwan FTW824-09 A. phalacra 
Notacanthiformes Taiwan FTW827-09 A. affinis 
Notacanthiformes Taiwan FTW831-09 H. macrochir 
Notacanthiformes Taiwan FTW832-09 H. macrochir 
Notacanthiformes Taiwan FTWS106-09 Polyacanthonotus sp. 
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Notacanthiformes Namibia HVDB130-10 N.sexpinis 
Notacanthiformes Canadá SCFAD458-09 P. rissoanus 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBI811-08  H. macrochir 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBJ826-08 A. phalacra 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBJ827-08 N.bonaparte 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBJ835-08 N.chemnitzii 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBJ1084-08 P. challengeri 
Notacanthiformes Estados Unidos UKFBK209-08 A. oleosa 
N.abbotti Taiwan KF6818401 N.abbotti 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC036-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC037-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC038-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC039-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC040-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC041-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC042-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC043-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC044-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC045-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC046-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC047-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC048-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC049-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC050-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC051-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC052-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC053-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC054-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Banco de Galicia NOTAC055-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Plataforma de Galicia NOTAC056-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Plataforma de Galicia NOTAC057-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Plataforma de Galicia NOTAC058-15 N.bonaparte 
N.bonaparte Océano Atlántico MAECO198-06 N.bonaparte 
N.bonaparte Océano Atlántico MAECO300-06 N.bonaparte 
N.chemnitzii Desconocido GBGC1657-06 Notacanthus sp. 
N.chemnitzii Groenlandia GLF202-14 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Océano Atlántico MAECO322-06 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Nunavut SCAFB258-07 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Nunavut SCAFB533-07 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Isla de Terranova SCFAC770-06 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Nueva Escocia SCFAC776-06 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá SCFAD351-09 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá SCFAD487-09 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Columbia Británica TZFPA033-06 N.chemnitzii 
N.chemnitzii Canadá, Columbia Británica TZFPA043-06 N.chemnitzii 
N.sexpinis Banco de Agulhas DSFSF302-09 N.sexpinis 
N.sexpinis Banco de Agulhas DSFSF303-09 N.sexpinis 
N.sexpinis Banco de Agulhas DSFSF345-09 N.sexpinis 
N.sexpinis Banco de Agulhas DSFSF346-09 N.sexpinis 
N.sexpinis Banco de Agulhas DSFSF347-09 N.sexpinis 
P. challengeri Océano Atlántico MAECO360-06 P. challengeri 
P. challengeri Océano Atlántico MAECO368-06 P. challengeri 
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P. challengeri Océano Atlántico MAECO369-06 P. challengeri 
P. rissoanus Banco de Le Danois  NOTAC059-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Le Danois  NOTAC060-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC061-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC062-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC063-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC064-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC065-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Canadá NOTAC066-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Banco de Galicia NOTAC067-15 P. rissoanus 
P. rissoanus Groenlandia GLF189-14 P. rissoanus 
P. rissoanus Océano Atlántico MAECO209-06 P. rissoanus 
P. rissoanus Océano Atlántico MAECO301-06 P. rissoanus 
P. rissoanus Océano Atlántico MAECO374-06 P. rissoanus 
P. rissoanus Canadá, Flemish Cap SCAFB999-07 P. rissoanus 
1Código de Genbank.




Tabla 3.15. Distancias genéticas observadas entre los códigos de barras de especímenes del orden Notacanthiformes (% distancia p). Se realizan comparaciones 






Tabla 3.16. Distancias genéticas (% distancia p) para las especies pertenecientes a la familia Halosauridae. Se muestran los valores promedio así como los mínimos y 
máximos (entre paréntesis). 
Especies (n) Intraespecíficas A. affinis A. gracilis A. oleosa A. phalacra Aldrovandia sp. H. macrochir H. johnsonianus H. ovenii 
A. affinis (10) 0,40 (0-1,10)         
A. gracilis (1) - 8,40 (8,22-8,68)        
A. oleosa (18) 0,32 (0-0,80) 3,81 (3,41-4,34) 8,87 (8,68-9,15)       
A. phalacra (6) 0,50 (0,16-0,78) 6,69 (6,07-7,31) 10,28 (9,95-10,58) 6,12 (5,44-7,31)      
Aldrovandia sp. (4) 0,41 (0-0,62) 6,93 (6,51-7,29) 5,32 (4,96-5,43) 7,61 (7,13-7,91) 8,56 (8,09-9,02)     
H. macrochir (34) 0,32 (0-0,62) 14,00 (13,51-14,60) 13,15 (12,89-13,51) 13,71 (13,20-14,13) 14,44 (13,86-14,95) 12,68 (12,11-13,20)    
H. johnsonianus (2) 0,47 13,03 (12,87-13,18) 13,43 (13,33-13,49) 12,47 (12,09-12,87) 14,04 (13,84-14,31) 13,20 (13,02-13,33) 15,19 (14,60-15,68)   
H. ovenii (7) 0,24 (0-0,47) 14,59 (14,11-15,04) 14,05 (13,95-14,11) 14,43 (13,95-14,88) 15,15 (14,62-15,55) 14,18 (13,80-14,42) 13,64 (13,20-14,13) 12,16 (11,78-12,40)  
H. pectoralis (1) - 13,51 (13,33-13,80) 12,42 13,67 (13,49-13,80) 15,31 (15,09-15,55) 12,38 (12,25-12,40) 13,63 (13,35-13,98) 12,50 (12,25-12,71) 11,78 (11,47-11,94) 
 
 Intraespecíficas (n=18) Intrerespecíficas (n=6) 
Nº de comparaciones 1535 1698 
Dist. Mínima 0 3,1 
Dist. Media 0,43 9,01 
Dist. Máxima 2,17 14,42 












Tabla 3.17. Distancias genéticas (% distancia p) para las especies pertenecientes a la familia Notacanthidae. Se muestran los valores promedio así como los mínimos 
y los máximos (entre paréntesis). 
Especies (n) Intraespecífica
s 
L. gillii N. abbotti N. bonaparte N. chemnitzii N. sexpinis Notacanthus sp P. challengeri P. rissoanus 
L. gillii (1) -         
N. abbotti (1) - 16,29        




      




9,36 (8,84-9,92)      




10,19 (9,61-10,85) 7,49 (6,98-8,22)     
Notacanthus sp. (1) - 15,19 11,63 10,03 (9,77-10,54) 3,49 (3,10-3,88) 7,75 (7,60-7,91)    
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Tabla 3.18. Especímenes empleados en el procedimiento de inferencia filogenética del orden 
Notacanthiformes. 
Orden Familia Especie ID 12S 16S COI ZIC1 
Albuliformes Albulidae Albula 
glossodonta 
NA NC_005800.1 NC_005800.1 NC_005800.1 JX191248.1 
Albuliformes Albulidae Pterothrissus 
gissu 
NA NC_005796.1 NC_005796.1 NC_005796.1 KJ910156.1 
Anguilliformes Anguillidae Anguilla rostrata NA KJ564206.1 KJ564206.1 KJ564206.1 EU001889.1 
Anguilliformes Congridae Conger japonicus NA NC_027186.1 NC_027186.1 NC_027186.1 JX255601.1 
Anguilliformes Congridae Heteroconger 
hassi 
NA NC_013629.1 NC_013629.1 NC_013629.1 JX191254.1 
Anguilliformes Derichthyidae Derichthys 
serpentinus 
NA NC_013611.1 NC_013611.1 NC_013611.1 FJ906633.1 
Anguilliformes Ophichthidae Myrichthys 
maculosus 
NA NC_013635.1 NC_013635.1 NC_013635.1 NA 
Anguilliformes Serrivomeridae Serrivomer 
beanii 
NA NC_013627.1 NC_013627.1 NC_013627.1 FJ906634.1 
Elopiformes Megalopidae Megalops 
atlanticus 
NA NC_005804.1 NC_005804.1 NC_005804.1 JX191251.1 
Elopiformes Megalopidae Megalops 
cyprinoides 
NA NC_005799 NC_005799 NC_005799 KJ910161 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
affinis 
NHA001 MF156145 MF156165 KP845174 MF156197 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
affinis 
NHA002 MF156146 MF156166 KP845175 MF156198 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
oleosa 
NHO001 MF156147 MF156167 KP845185 MF156191/MF156192 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
oleosa 
NHO002 MF156148 MF156168 KP845184 MF156193 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
phalacra 
JBD001 MF156157 MF156177 KP845193 MF156194/MF156195 
Notacanthiformes Halosauridae Aldrovandia 
phalacra 
JBD002 MF156158 MF156178 KP845194 MF156196 
Notacanthiformes Halosauridae Halosauropsis 
macrochir 
NHH001 MF156141 MF156161 KP845201 MF156184 
Notacanthiformes Halosauridae Halosauropsis 
macrochir 
NHH002 MF156142 MF156162 KP845196 MF156185 
Notacanthiformes Halosauridae Halosaurus 
johnsonianus 
NHI001 MF156149 MF156169 KP845203 MF156190 
Notacanthiformes Halosauridae Halosaurus 
johnsonianus 
NHI002 MF156150 MF156170 KP845204 NA 
Notacanthiformes Halosauridae Halosaurus 
ovenii 
NHU001 MF156143 MF156163 KP845208 MF156186/MF156187 
Notacanthiformes Halosauridae Halosaurus 
ovenii 
NHU002 MF156144 MF156164 KP845209 MF156188/MF156189 
Notacanthiformes Notacanthidae Lipogenys gillii TSN001 MF156151 MF156171 KP845211 MF156199 
Notacanthiformes Notacanthidae Lipogenys gillii TSN002 MF156152 MF156172 MF156183 MF156200 
Notacanthiformes Notacanthidae Notacanthus 
bonaparte 
NBO001 MF156153 MF156173 KP845212 MF156201/MF156202 
Notacanthiformes Notacanthidae Notacanthus 
bonaparte 
NBO002 MF156154 MF156174 KP845234 MF156203 
Notacanthiformes Notacanthidae Notacanthus 
chemnitzii 
NNN001 MF156159 MF156179 MF156181 MF156204 
Notacanthiformes Notacanthidae Notacanthus 
chemnitzii 
NNN002 MF156160 MF156180 MF156182 MF156205 
Notacanthiformes Notacanthidae Polyacanthonotus 
rissoanus 
NNP001 MF156155 MF156175 KP845235 MF156206/MF156207 
Notacanthiformes Notacanthidae Polyacanthonotus 
rissoanus 














Tabla 3.19. Información morfológica de los especímenes del orden Notacanthiformes empleados en el procedimiento de inferencia filogenética. 
Taxa A. affinis A. oleosa A. phalacra H. johnsonianus H. macrochir H. ovenii L. gillii N. bonaparte N. chemnitzii P. rissoanus 







































Long. Total  423 486 226 305 330 190 354 404 536 528 538 578 285 363 277 246 495 482 266 423 
Long. Estándar  423 464 226 305 330 190 354 404 536 528 492 573 275 354 268 239 466 465 260 415 
Long. Gnatoproctal  146 163 98 120 114 70 129 151 193 199 227 246 95 116 98 86 184 160 82 125 
Long. Cabeza 52 58 38 48 41 27 44 48 73 73 66 67 35 41 40 36 67 56 34 45 
Long. Preorbital  20 26 18 21 19 14 22 22 31 30 26 28 10 10 8 8 15 13 12 14 
Long. Postorbital  26 26 17 23 19 13 20 21 34 34 30 29 19 24 24 21 42 33 17 24 
Diámetro del ojo 6 6 3 4 3 2 3 5 8 9 10 10 6 7 6 7 10 10 5 7 
Long. Interorbital  6 6 5 6 5 3 5 4 12 12 5 7 5 8 6 5 15 11 3 6 
Long. Predorsal  111 122 78 96 83 54 94 110 141 140 167 172 109 135 92 87 175 156 39 48 
Long. Base de la 
Dorsal 16 17 8 15 12 9 10 14 25 28 18 20 14 16 45 41 101 92 127 212 
Long. Base de la Anal 258 278 ? ? ? ? 214 239 322 307 245 306 160 217 155 139 266 255 171 281 
Long. Base de la 
Pectoral 27 30 ? 17 21 9 20 25 60 55 46 46 21 26 20 19 39 35 14 23 
Long. Pélvica 17 17 6 12 13 9 13 13 29 27 26 28 20 24 14 15 31 29 13 17 
Long. Preanal 165 186 107 131 117 75 140 165 214 221 247 267 115 136 113 100 204 180 89 134 
Altura Cuerpo  17 21 14 16 17 10 14 17 37 38 33 40 25 35 26 19 63 53 14 34 
Anchura Cuerpo 16 20 8 10 10 7 12 13 28 21 24 26 12 17 14 10 28 27 9 18 
Long.  Prepectoral 58 61 41 50 44 32 45 50 76 73 72 74 40 47 42 40 73 65 44 58 
Long. Prepélvica 101 116 71 87 72 49 81 101 136 136 145 153 88 108 85 81 160 136 75 115 
Long. Preoral 15 19 4 7 5 3 8 8 9 9 10 13 16 16 7 6 14 11 4 5 
Aspectos Merísticos                                         
Radios Aleta Dorsal I+11 I+11 I+10 I+10 I+10 I+11 I+10 0+11 0+13 0+13 0+11 0+11 VI+6 VI+6 VII+1 VII+1 XI+2 XI+2 XXXV+? XXXV+? 
Radios Aleta Ventral I+8 I+8 I+8 I+8 I+8 I+8 I+8 I+8 I+9 I+9 I+8 I+9 III+6 III+6 IV+6 IV+6 IV+8 IV+8 I+9 I+9 










Tabla 3.20. Matriz codificada para 56 caracteres morfológicos incluyendo: medidas biométricas 
(1-20), merística (21-26) y caracteres osteológicos (27-56). El código de codificación para cada 
carácter se encuentra en el Anexo 3. 
Especie ID 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 
M. cyprinoides NA 1 1 3 4 4 5 4 5 5 3 1 1 1 2 
P. gissu NA 2 0 4 4 0 0 0 3 2 0 1 0 ? ? 
A. affinis NHA001 3 3 1 1 2 2 2 1 1 1 0 3 1 2 
A. affinis NHA002 4 1 1 1 2 3 1 1 1 1 0 3 1 1 
A. oleosa NHO001 5 1 0 2 3 5 2 1 3 2 0 ? ? 0 
A. oleosa NHO002 4 2 0 2 3 4 2 1 2 2 0 ? 0 1 
A. phalacra JBD001 5 2 0 2 2 3 1 0 2 1 0 ? 1 1 
A. phalacra JBD002 5 2 0 1 2 5 2 1 2 1 0 ? 0 2 
H. johnsonianus NHI001 5 2 0 1 2 4 1 0 1 1 0 3 0 1 
H. johnsonianus NHI002 5 1 1 1 1 3 1 1 0 1 0 3 1 1 
H. macrochir NHH001 4 2 1 3 2 3 2 1 3 1 0 3 4 3 
H. macrochir NHH002 4 2 1 3 2 3 2 2 3 1 0 3 3 3 
H. ovenii NHU001 3 2 2 0 2 3 2 3 1 2 0 2 3 3 
H. ovenii NHU002 4 1 1 1 1 2 1 2 1 2 0 3 2 2 
L. gillii TSN001 1 3 2 2 2 1 2 3 2 2 0 3 2 5 
L. gillii TSN002 0 4 2 3 1 0 2 2 3 2 0 3 1 4 
N. bonaparte NBO001 0 5 2 2 2 0 3 3 3 2 1 3 1 3 
N. bonaparte NBO001 0 4 2 2 3 1 3 4 3 2 1 3 2 4 
N. chemnitzii NNN002 0 5 1 4 2 1 3 3 4 2 2 3 2 4 
N. chemnitzii NNN002 0 4 2 3 2 0 2 3 3 2 1 3 2 4 
P. rissoanus NNP001 2 3 2 2 1 1 1 2 1 0 4 4 0 2 















Tabla 3.20. Continuación. 
Especie ID 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 
M. cyprinoides NA 4 5 ? 5 3 ? ? ? ? ? ? ? 0 0 
P. gissu NA 0 0 0 3 ? ? 0 3 0 1 0 3 0 0 
A. affinis NHA001 1 0 0 1 0 2 1 2 1 1 1 1 0 0 
A. affinis NHA002 2 0 1 0 1 3 1 2 1 1 1 1 0 0 
A. oleosa NHO001 2 1 0 4 2 0 1 2 1 0 1 1 0 0 
A. oleosa NHO002 2 1 0 2 1 1 1 2 1 0 1 1 0 0 
A. phalacra JBD001 1 1 0 0 0 0 1 2 1 1 1 1 0 0 
A. phalacra JBD002 1 1 0 3 1 0 1 2 1 1 1 1 0 0 
H. johnsonianus NHI001 1 0 0 0 0 1 1 2 1 1 1 2 0 1 
H. johnsonianus NHI002 2 0 0 0 1 0 0 2 1 1 1 1 0 1 
H. macrochir NHH001 1 1 2 1 1 0 0 2 0 1 1 2 0 1 
H. macrochir NHH002 2 1 0 1 1 0 0 2 0 1 1 2 0 1 
H. ovenii NHU001 3 1 1 1 1 1 0 2 1 2 1 1 0 1 
H. ovenii NHU002 2 1 1 0 1 1 0 2 1 2 1 2 0 1 
L. gillii TSN001 2 2 1 1 2 4 2 1 0 1 3 0 1 1 
L. gillii TSN002 1 2 1 0 2 3 2 1 0 1 3 0 1 1 
N. bonaparte NBO001 2 2 2 2 2 1 3 0 0 1 4 0 ? 0 
N. bonaparte NBO002 2 2 1 3 2 1 3 0 0 1 4 0 ? 0 
N. chemnitzii NNN001 2 4 3 2 2 2 4 0 0 2 4 1 1 1 
N. chemnitzii NNN002 1 3 2 1 1 1 4 0 0 2 4 1 1 1 
P. rissoanus NNP001 1 2 1 1 1 0 5 ? 0 2 1 2 1 1 
P. rissoanus NNP002 1 1 0 3 1 0 5 ? 0 2 1 2 1 1 
Especie ID 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 
M. cyprinoides NA 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 
P. gissu NA 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
A. affinis NHA001 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
A. affinis NHA002 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
A. oleosa NHO001 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
A. oleosa NHO002 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
A. phalacra JBD001 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
A. phalacra JBD002 0 1 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 0 0 
H. johnsonianus NHI001 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
H. johnsonianus NHI002 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
H. macrochir NHH001 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
H. macrochir NHH002 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
H. ovenii NHU001 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
H. ovenii NHU002 1 ? 0 0 0 1 1 0 ? 0 0 1 ? ? 
L. gillii TSN001 1 1 1 1 1 1 0 0 1 1 0 1 1 1 
L. gillii TSN002 1 1 1 1 1 1 0 0 1 1 0 1 1 1 
N. bonaparte NBO001 ? ? 1 1 1 0 0 1 ? 1 0 ? ? ? 
N. bonaparte NBO002 ? ? 1 1 1 0 0 1 ? 1 0 ? ? ? 
N. chemnitzii NNN001 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 0 ? 
N. chemnitzii NNN002 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 0 ? 
P. rissoanus NNP001 1 0 1 1 1 1 0 1 1 1 1 0 0 1 
P. rissoanus NNP002 1 0 1 1 1 1 0 1 1 1 1 0 0 1 
 





Tabla 3.20. Continuación. 
Especie ID 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 
M. cyprinoides NA 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
P. gissu NA 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 2 0 0 
A. affinis NHA001 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
A. affinis NHA002 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
A. oleosa NHO001 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
A. oleosa NHO002 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
A. phalacra JBD001 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
A. phalacra JBD002 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 
H. johnsonianus NHI001 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
H. johnsonianus NHI002 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
H. macrochir NHH001 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
H. macrochir NHH002 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
H. ovenii NHU001 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
H. ovenii NHU002 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 
L. gillii TSN001 1 1 1 1 0 2 1 1 1 1 ? 1 1 1 
L. gillii TSN002 1 1 1 1 0 2 1 1 1 1 ? 1 1 1 
N. bonaparte NBO001 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 ? ? 
N. bonaparte NBO002 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 ? ? 
N. chemnitzii NNN001 1 1 1 0 0    ? 1 1 1 1 ? 1 1 1 
N. chemnitzii NNN002 1 1 1 0 0    ? 1 1 1 1 ? 1 1 1 
P. rissoanus NNP001 1 1 1 1 0 2 1 1 0 0 1 1 1 1 






















Tabla 3.21. Resumen de los marcadores empleados y tamaño de las secuencias obtenidas en pares de bases para la inferencia filogenética del oden Notacanthiformes. 
Se detallan las particiones sugeridas así como los modelos de substitución nucleotídica recomendados. 
Marcador Tamaño (pb) Partición Modelo 
12S 360 bp 12S GTR + G + I 
16S 543 bp 16S GTR + G + I 
COI 651 bp COI_1 GTR + G + I 
  COI_2 JC 
  COI_3 GTR + G 
ZIC1 831 bp ZIC1_1 GTR 
  ZIC1_2 HKY 
  ZIC1_3 HKY + I 
 
Tabla 3.22. Información de los fósiles empleados para calibrar el análisis filogenético del orden Notacanthiformes empleando el programa BEAST. El tiempo de la 
estimación está expresado en millones de años (Ma). 
Especie MRCA Origen Estimación Fuente 
Anaethalion zapporum Elopomorpha Formación Rögling 152.1 ± 09 Ma Dornburg et al., 2015 
















































































Figure 1.0. Frequency of pairwise comparisons genetic distance values in a barcode dataset. The upper plot 
shows how intraspecific (green) and interspecific (violet) genetic distances do not overlap creating a 
Barcoding gap. The lower plot displays the overlap of intraspecific and interspecific genetic distances and the 


















Figure 1.1. Basic principles of coalescence theory. a) Complete genealogy of a population (n = 9 individuals) during 10 generations. b) Gene specific genealogy in 
the same population highlighted in red back to the most recent common ancestor. Each bifurcation represents a single coalescent event through time. The coalescent 









Figure 1.2. Examples of phylogenetic trees. The topology retained from a phylogram shows different branch lengths representing the amount of evolutionary 
change among taxa, while the cladogram focuses exclusively on the common ancestors. A “rooted” tree allows setting the direction from ancestor to 


















Figure 1.3. Example of a phylogenetic tree with a polytomy, highlighted in the box, present in its topology. 



















Figure 1.4. In a monophyletic grouping all the descendants and the common ancestors are included; In a polyphyletic grouping all the ancestors but not the 















Figure 1.5. Species of the genus Gaidropsarus considered in the analyses: a) G. argentatus; b) G. biscayensis; c) G. ensis; d) G. granti; e) G. guttatus; f) G. 
macropthalmus; g) G. mediterraneus; h) Gaidropsarus sp. 1; i) Gaidropsarus sp. 2; j) Gaidropsarus sp.3; k) G. vulgaris. Photographs obtained from BOLD 































Figure 1.7. Photographs of some of the specimens belonging to the Order Notacanthiformes captured in waters of the North Atlantic Ocean and employed in the 
present investigation. a) Aldrovandia affinis; b) Halosaurus ovenii; c) Halosauropsis macrochir; d) Lipogenys gillii; e) Notacanthus bonaparte; f) Polyacanthontus 














































Figura 2.0. Fotografía que muestra el resultado de una electroforesis en gel de agarosa al 1,5% en tampón 
1xTAE y bromuro de etidio. Las bandas consisten en amplicones ZIC1 a excepción del marcador de tamaño y 





Figura 2.1. Parte de un electroforetograma obtenido tras una reacción de secuenciación cíclica (método de 













Figura 2.2. Resumen de algunas de las medidas morfométricas tomadas para el estudio de Lepidion lepidion. Longitud total (TL), longitud estándar (SL), 
longitud preanal (PA), longitud base de la anal (AB), longitud de la cabeza (HL), longitud del maxilar (ML), longitud preorbital (PO), diámetro del ojo (ED), 

























Figura 2.3. Resumen de los principales modelos de sustitución nucleotídica. 
Jukes-Cantor 1969 (JC) 
Igual frecuencia de bases (πA= πT= πG= πC) 
Todas las sustituciones comparten la misma tasa de cambio 
α=β 
Kimura 2 Parámetros (K2P) 
Igual frecuencia de bases (πA= πT= πG= πC) 
Distinta tasa de cambio entre transiciones (ti) 
y transversiones (tv) α≠β 
Felsenstein 1981 (F81) 
Distinta frecuencia de bases (πA≠ πT≠ πG≠ πC) 
Todas las sustituciones comparten la misma 
tasa de cambio α=β 
Distinta frecuencia de bases (πA≠ πT≠ πG≠ πC) 
Distinta tasa de cambio entre transiciones (ti) y 




Felsenstein 1984 (F84) 
(2 ti≠tv) 
Modelo general time reversible (GTR) 











Figura 2.4. Ejemplo de matriz de correlaciones obtenida a partir de variables cuantitativas. La intensidad del 
color y el tamaño de los círculos representan el grado de correlación entre dos variables. El color varía entre el 












Figura 2.5. Gráfica que muestra el porcentaje de varianza acumulada en función del número de componentes principales retenidos. Los primeros tres 





































Figura 3.0. Áreas del Atlántico Norte y del Mediterráneo Occidental muestreadas en la obtención de 












Figura 3.1. Árbol de Neighbor-Joining construido con la secuencia de 651 nucleótidos del gen 
COI de especímenes de Gaidropsarus empleando distancias p. Las cifras de los nodos principales 
son porcentajes de bootstraping tras 2.000 réplicas. Se muestran valores superiores al 70%. La 
escala de la barra indica el número de sustituciones nucleotídicas por sitio. Cada secuencia 
muestra su asignación taxonómica y código de BOLD. Se incluye la propuesta de  asignación a 
























Figura 3.2. Diagrama de puntos que representan haplotipos considerando su distancia máxima a 
otro de la misma especie (abscisas) frente a su distancia mínima a otro del mismo género 
(ordenadas). Se han empleado dos valores diferentes (2% y regla de 10x) para distinguir entre 
diversidad dentro de especies y diversidad entre especies. En ambos casos la gráfica se divide en 
cuatro zonas que representan distintas hipótesis taxonómicas: (I) concordante con la taxonomía 
actual; (II) especies crípticas o error en la identificación; (III) sinonimia, hibridación o 









Figura 3.3. Resultados obtenidos para Gaidropsarus mediante el programa ABGD. a) 
Histograma con las distancias genéticas obtenidas. b) Representación de las distancias genéticas 
ordenadas de menor a mayor. c) Agrupamientos obtenidos para los 10 análisis realizados dentro 
del rango P. Los puntos amarillos representan el número de grupos para la partición inicial y los 












Figura 3.4. Áreas del Atlántico Norte y del Mediterráneo Occidental muestreadas en la obtención 

















Figura 3.5. Red haplotipica construida con la secuencia de 651 nucleótidos del gen COI de 69 
individuos de Lepidion lepidion capturados en distintas localizaciones (azul: Banco de Galicia; 
violeta: Cañón de Avilés; verde: Irlanda; rojo: Mar Mediterráneo). Cada círculo representa un 
haplotipo con un diámetro proporcional a su frecuencia. El tamaño de cada sector de color es 
proporcional al número de individuos de una localización concreta. Los círculos blancos 










Figura 3.6. Análisis de componentes principales (PCA) basado en 17 caracteres morfológicos de 
especímenes de Lepidion transformados en porcentaje de la longitud estándar (%SL). Cada punto 
representa un individuo que fue agrupado en elipsoides que contienen el 95% de la varianza de su 
grupo. a) Análisis basado en dos grupos: Océano Atlántico (rojo) y Mar Mediterráneo (azul). b) 
Análisis basado en áreas de muestreo: Banco de Galicia (azul), Cañón de Avilés (rojo), Irlanda 
(violeta) y Mar Mediterráneo (verde).
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Figura 3.7. Puntos de muestreo en el Atlántico Norte (BG: Banco de Galicia; CA: Cañón de 
Avilés; IR: Irlanda) y el Mar Mediterráneo (MM) de especimenes de Lepidion lepidion. En cada 
punto los cículos representan marcdores geneticos: ADN mitocondrial (izquierda), RAG1 (centro) 










Figura 3.8. Resultados de “mismatch distributions” obtenidos para el ADN mitocondrial y 
nuclear en los diferentes puntos de muestreo de Lepidion lepidion: Cañón de Avilés (CA), Mar 
Mediterráneo (MM), Banco de Galicia (BG) e Irlanda (IR). La línea contínua de color verde 
indica los valores esperados bajo una premisa de expansión demográfica, mientras que la linea 
discontínua roja muestra los valores observados.
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Figura 3.9. Redes haplotípicas construidas con distintos marcadores genéticos de Lepidion 
lepidion: (a) ADN mitocondrial, (b) RAG1 y (c) ZIC1. Cada color representa un punto de 
muestreo (amarillo: Banco de Galicia; violeta; Cañón de Avilés; azul: Irlanda; rojo: Mar 
Mediterráneo). Cada círculo representa un haplotipo y su diámetro es proporcional a su 
frecuencia. El tamaño de cada sector de de color es proporcional al número de individuos de una 
localización concreta. Los círculos negros representan haplotipos intermedios no detectados. El 










Figura 3.10. Resultados del análisis discriminante de componentes principales (DAPC) en 
Lepidion lepidion. (a) Diagrama de dispersión con los puntos de muestreo representados en 
diferentes colores (rojo: Banco de Galicia; verde: Cañón de Avilés; azul: Irlanda; violeta: Mar 
Mediterráneo). (b) Gráfica de barras acumuladas que muestra la probabilidad de pertenencia de 
cada individuo para el número de grupos estimado de K = 2. (c) Distribución de las densidades 













Figura 3.11. Resultado del comando “find.clusters” empleado para determinar el número de 














Figura 3.12. Áreas del Atlántico Norte muestreadas en la obtención de especímenes 












Figura 3.13. Árbol de Neighbor-Joining construido con la secuencia de 651 nucleótidos del gen 
COI de especímenes de Halosauridae empleando distancias p. Las cifras de los nodos principales 
son porcentajes de bootstraping tras 2.000 réplicas. Se muestran valores superiores al 70%. La 
escala de la barra indica el número de sustituciones nucleotídicas por sitio. Cada secuencia 
muestra su asignación taxonómica y código de BOLD. Se incluye la propuesta de  asignación a 

























Figura 3.14. Árbol de Neighbor-Joining construido con la secuencia de 651 nucleótidos del gen 
COI de especímenes de Notacanthidae empleando distancias p. Las cifras de los nodos principales 
son porcentajes de bootstraping tras 2.000 réplicas. Se muestran valores superiores al 70%. La 
escala de la barra indica el número de sustituciones nucleotídicas por sitio. Cada secuencia 
muestra su asignación taxonómica y código de BOLD. Se incluye la propuesta de  asignación a 










Figura 3.14. Continuación. 
 






Figura 3.15. Árboles de inferencia bayesiana que muestran las relaciones filogenéticas existentes 
entre los taxones del orden Notacanthiformes. (a) Análisis realizado con datos moleculares. (b) 
Análisis realizado con datos moleculares y morfológicos. Se muestran los valores de soporte 










Figura 3.16. Árbol filogenético con calibración temporal de las especies del orden 
Notacanthiformes (en negrita). El análisis se realizó empleando tres marcadores mitocondriales y 
uno nuclear, así como dos puntos de calibración (en rojo). En cada nodo con una probabilidad 
posterior superior al 0,9 se muestran los intervalos de confianza al 95% de las estimas del tiempo 
de divergencia (HPD) como líneas azules. La línea roja vertical señala el evento de extinción 
K/Pg, mientras que las áreas amarillas representan periodos de diversificación de los 
Actinopterygii. Las épocas de los periodos Paleogeno y Neogeno se muestran en abreviatura: 












Figura 3.17. Comparación del efecto del uso de diferentes estrategias de partición y de posiciones saturadas en las estimas de los principales nodos del árbol 
filogenético calibrado del orden Notacanthiformes: (a) nodo de origen de los notacanthiformes, (b) nodo de origen de la familia Halosauridae, (c) nodo de origen de la 
familia Notacanthidae. Rojo: partición sugerida por PartitionFinder incluyendo posiciones saturadas. Azul: partición sugerida por PartitionFinder sin incluir 








































Anexo 1  
Script de R para la realización de mapas 
 
rm(list = ls())                                                                                                         #Limpia el espacio de R 






worldmap <- readShapeSpatial("C:\\R_environment\\Maps\\10m_physical\\ne_10m_admin_0_countries.shp")            #Lee el archivo .shp y crea el objeto worldmap 
worldmap <- fortify(worldmap)                                                                                                                       # Prepara el objeto worldmap para ggplot 
DATA <-read.csv2("C:\\R_environment\\Gaidropsarus\\G_map\\CoordLep2.csv",  stringsAsFactors=FALSE)            #Crea el objeto mapdata a partir del excel con coordenadas 
DATA$long <- as.numeric(as.character(DATA$long))                   #Transforma los valores de longitud a caracteres numéricos 
DATA$lat <- as.numeric(as.character(DATA$lat))                   # Transforma los valores de latitud a caracteres numéricos 
str(DATA)                        # Comprueba la naturaleza de las variables del objeto DATA 
latlimits <- c(10, 80)                                                                                                                #Crea un límite de latitud para el objeto worldmap 












ggplot(worldmap, aes(x = long, y = lat, group = group)) +                                                                          #Función gggplot con diferentes opciones estéticas 
  geom_polygon(fill = "grey75") +                                                                                        
  geom_path(colour = "black") +                                                                                          
  geom_point(data=DATA, aes(x= long, y= lat,group="Group"),size=3, shape=16, colour="red",fill="red", size=2)+ 
  theme(panel.background = element_rect(fill = "snow1", colour = "snow"),                                                                                                   
        panel.grid.major = element_line(colour = "black"), 
        panel.grid.minor = element_blank(), 
        axis.ticks = element_blank(),  
        axis.text.x = element_text (size = 14, vjust = 0),  
        axis.text.y = element_text (size = 14, hjust = 1.3)) +  
  coord_cartesian(xlim = longlimits, ylim = latlimits) +                                                                                           #Fija los limites del mapa mediante los objetos latlimits y loglimits 
  scale_y_continuous(breaks=seq(10,80,10), labels = c("10ÂºN","20ÂºN","30ÂºN","40ÂºN","50ÂºN","60ÂºN","70ÂºN","80ÂºN")) +                            #Escala y etiqueta el eje Y 
  scale_x_continuous(breaks=seq(-60,20,10), labels = c("60ÂºW","50ÂºW","40ÂºW","30ÂºW","20ÂºW","10ÂºW","0","10ÂºE","20ÂºE")) +                #Escala y etiqueta el eje X 












Anexo 2  
Script de R para la realización de análisis de componentes principales 
 
rm(list = ls())          #Limpia el entorno de R 
getwd()            #Devuelve el archivo de trabajo actual de R 
setwd("C:\\R_environment\\Lepidion\\PCA")     #Selecciona la carpeta de donde R obtendrá los datos 
library(FactoMineR)         # Carga los diferentes paquetes  
library(devtools) 
library(factoextra) 
Lepidion.txt <- read.delim("C:\\R_environment\\Lepidion\\PCA\\Matriz_Lepidion_3.txt", header = TRUE, sep = "\t")  #Crea el objeto Lepidion.txt con los datos de morfología 
head(Lepidion.txt)               #Permite ver las primeras seis filas del objeto Lepdion.txt 
head(Lepidion.txt[, 1:6])         #Permite ver las primeras seis columnas del objeto Lepdion.txt 
Lepidion.txt.active <- Lepidion.txt[1:68, 4:21]     #Crea un segundo objeto seleccionado filas y columnas del objeto Lepidion.txt  










Lepidion.txt_stats <- data.frame(     #Explora estadísticos básicos de los datos creando un objeto 
  Min = apply(Lepidion.txt.active, 2, min), # minimum 
  Q1 = apply(Lepidion.txt.active, 2, quantile, 1/4), # First quartile 
  Med = apply(Lepidion.txt.active, 2, median), # median 
  Mean = apply(Lepidion.txt.active, 2, mean), # mean 
  Q3 = apply(Lepidion.txt.active, 2, quantile, 3/4), # Third quartile 
  Max = apply(Lepidion.txt.active, 2, max)) # Maximum 
Lepidion.txt.active_stats <- round(Lepidion.txt.active_stats, 1) 
head(Lepidion.txt.active_stats)        #Permite ver el  objeto Lepidion.txt.active_stats 
cor.mat <- round(cor(Lepidion.txt.active),2)      #Crea una matriz de correlaciones entre las variables 
head(cor.mat[, 1:6])          #Permite observar la matriz de correlaciones cor.mat 
 
library("corrplot")          #Gráfico de matriz de correlaciones 
corrplot(cor.mat, type="upper", order="hclust",  
         tl.col="black", tl.srt=45) 
 
library("FactoMineR")           









eigenvalues <- res.pca$eig       #Crea un objeto con el procentaje de varianza acumulada para cada componente 
head(eigenvalues[, 1:2])       #Permite ver la varianza acumulada para cada componente 
 
barplot(eigenvalues[, 2], names.arg=1:nrow(eigenvalues),    #Gráfica de Saturaciones 
        main = "Variances", 
        xlab = "Principal Components", 
        ylab = "Percentage of variances", 
        col ="steelblue") 
 
plot(res.pca, choix = "var")        #Gráfico de variables PCA 
fviz_pca_var(res.pca, col.var="contrib")+ 
  scale_color_gradient2(low="red", mid="blue",  
                        high="red", midpoint=55)+theme_bw() 
 
plot(res.pca, choix = "ind")        #Gráfico de variables PCA con individuos 








data(Lepidion.txt)         #Grafico puntos por grupos con elipses al 95% 
head(Lepidion.txt) 
Lepidion.txt.pca <- PCA (Lepidion.txt[1:68, 4:21], graph = FALSE) 
fviz_pca_ind(res.pca,  label="none", habillage=Lepidion.txt$Lance, addEllipses=TRUE, ellipse.level=0.95) 
 
data(Lepidion.txt)         #Grafico puntos por grupos con elipses al 95% y variables 
head(Lepidion.txt) 
Lepidion.txt.pca <- PCA(Lepidion.txt[1:68, 4:21], graph = FALSE) 
fviz_pca_biplot(res.pca,  
                habillage = Lepidion.txt$Sea, addEllipses = TRUE, 
                col.var = "red", alpha.var ="cos2", 
                label = "var") + 
  scale_color_brewer(palette="Dark2")+ 
  theme_minimal() 
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Anexo 3  
Script de R para la realización de análisis dsicriminante de componentes principales 
 
rm(list = ls)            #Limpia el entorno de R 
library("adegenet")           #Carga los paquetes necesarios 
library("ade4") 
A <- read.genepop ("C:\\R_environment\\Lepidion\\DAPC\\Lep.gen", ncode = 3)                               #Crea el objeto A a partir de un archivo creado con el programa Genepop 
pop(A) <- A$pop                #Añade las poblaciones al objeto 
head(A)                 #Permite ver el objeto A 
 
grp <- find.clusters(A, max.n.clust=5)        #Realiza el análisis para la búsqueda de grupos 
head(grp)           #Permite observar la asignación de cada individuo 
dapc1 <-dapc(A, n.pca = 20, n.da = 3)        #Realiza el análisis de DAPC 
optim.a.score(dapc1)           #Realiza un test para sbaer cuantos componentes retener 
summary(dapc1)           #Resume los resultados obtenidos en el DAPC 
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myCol <- c("darkblue","purple","green","orange")      #Crea el objeto myCol 
scatter(dapc1, posi.da="bottomright", bg="white", pch=17:22, cstar=0, col=myCol, scree.pca=TRUE, posi.pca = "topright") #Permite visualizar los resultados 
obtenidos 
 
contrib <- loadingplot(dapc1$var.contr, axis=1,      #Permite ver la contribución de las variables (SNPs) 
                       thres=.07, lab.jitter=1) 
 





assignplot(dapc1)         #Permite ver la asignación de cada individuo en formato heatmap 
compoplot(dapc1)         # Permite ver la asignación de cada individuo en formato barplot 









Anexo 4  
Caracteres disponibles para el análisis filogenético 
 
Se consideró que los caracteres de las siguientes 56 series de transformación (ST) estaban 
disponibles para el análisis filogenético, basado en comparaciones con dos outgroups. Consisten 
en 20 mediciones biométricas relativas (de ST 01 a ST 20), seis recuentos merísticos (de ST 21 a 
ST 26) y 30 caracteres osteológicos (de ST 27 a ST 56). 
 
ST 01. Longitud preorbital (%HL). Porcentaje de longitud preorbital con respecto a la 
longitud de la cabeza (0, 20-25%; 1, 25%-30%; 2, 30-35%; 3, 35-40%; 4, 40-45%; 5, 45%-50%). 
ST 02. Longitud postorbital (%HL). Porcentaje de longitud postorbital con respecto a la 
longitud de la cabeza (0, 35-40%; 1, 40%-45%; 2, 45-50%; 3, 50-55%; 4, 55-60%; 5, 60%-65%). 
ST 03. Diámetro del ojo (%HL). Porcentaje de la longitud del diámetro del ojo con respecto 
a la longitud de la cabeza (0, 5-10%; 1, 10%-15%; 2, 15-20%; 3, 20-25%; 4, 25-30%). 
ST 04. Longitud interorbital (%HL). Porcentaje de longitud interorbital con respecto a la 
longitud de la cabeza (0, <8%; 1, 8%-12%; 2, 12-15%; 3, 15-20%; 4, >20%). 
ST 05. Longitud de la cabeza (%SL). Porcentaje de la longitud de la cabeza con respecto a 
la longitud estándar (0, <10%; 1, 10%-12%; 2, 12-15%; 3, 15-20%; 4, >20%). 
ST 06. Longitud preorbital (%SL). Porcentaje de longitud preorbital con respecto a la 
longitud estándar (0,2-3%; 1,3%-4%; 2,4-5%; 3,5-6%; 4,6-7%; 5,7-8%). 
ST 07. Longitud postorbital (%SL). Porcentaje de longitud postorbital con respecto a la 
longitud estándar (0, <5%; 1, 5%-6%; 2, 6-7%; 3, 7-8%; 4, 8-9%; 5, >10%). 
ST 08. Diámetro del ojo (%SL). Porcentaje del diámetro del ojo con respecto a la longitud 
estándar (0, <1%; 1, 1%-1.5%; 2, 1.5-2%; 3, 2-2.5%; 4, 2.5-3%; 5, >3%). 
ST 09. Longitud interorbital (%SL). Porcentaje de longitud interorbital con respecto a la 
longitud estándar (0, <1%; 1, 1%-1,5%; 2, 1,5-2%; 3, 2-2,5%; 4, 3-3,5%; 5, >3,5%). 
ST 10. Longitud Predorsal (%SL). Porcentaje de la longitud predorsal con respecto a la 
longitud estándar (0, <15%; 1, 25%-30%; 2, 30-40%, 3, >40%) 
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ST 11. Longitud de la base dorsal (%SL). Porcentaje de la longitud dorsal con respecto a la 
longitud estándar (0, <10%; 1, 10%-20%; 2, 20-30%; 3, 40-50%; 4, 50-60%). 
ST 12. Longitud de la base anal (%SL). Porcentaje de la longitud de la base anal con 
respecto a la longitud estándar (0, <10%; 1, 10%-20%; 2, 40-50%; 3, 50-60%; 4, 60-70%). 
ST 13. Longitud de pectorales (%SL). Porcentaje de la longitud pectoral con respecto a la 
longitud estándar (0, <6%; 1, 6%-7,5%; 2, 7,5-8,5%; 3, 8,5-10,5%; 4, >10,5%). 
ST 14. Longitud pélvica (%SL). Porcentaje de la longitud pélvica con respecto a la longitud 
estándar (0, <3%; 1, 3%-4%; 2, 4-5%; 3, 5-6%; 4, 6-7%; 5, >7%). 
ST 15. Longitud Preanal (%SL). Porcentaje de la longitud preanal con respecto a la 
longitud estándar (0, <30%; 1, 30%-40%; 2, 30-40%; 3, 5-6%; 4, 6-7%; 5, >7%). 
ST 16. Altura del cuerpo (%SL). Porcentaje de la altura corporal con respecto a la longitud 
estándar (0, <5%; 1, 5%-7,5%; 2, 7,5-10%; 3, 10-12,5%; 4, 12,5-15%; 5, >15%). 
ST 17. Ancho del cuerpo (%SL). Porcentaje del ancho del cuerpo con respecto a la longitud 
estándar (0,3-4%; 1,4%-5%; 2,5-6%). 
ST 18. Longitud Prepectoral (%SL). Porcentaje de la longitud prepectoral con respecto a la 
longitud estándar (0, <13,5%; 1, 13,5%-15,5%; 2, 15,5-16,5%; 3, 16,5-17,5%; 4, 17,5-18,5%; 5, 
>18,5%). 
ST 19. Longitud prepélvica (%SL). Porcentaje de la longitud prepélvica con respecto a la 
longitud estándar (0, <25%; 1, 25%-30%; 2, 30-35%; 3, >35%). 
ST 20. Longitud Preoral (%SL). Porcentaje de la longitud preoral con respecto a la longitud 
estándar (0, <2%; 1, 2%-3%; 2, 3-4%; 3, 4-5%; 4, >5%). 
ST 21. Espinas de la aleta dorsal. Recuento de espinas de la aleta dorsal. (0, ausente; 1, una 
espina; 2, seis espinas; 3, siete espinas; 4, once espinas; 5, treinta y cinco espinas; ?, 
desconocido). Este carácter está ausente en P. gissu, Halosaurus y Halosauropsis (carácter 21-0). 
Aldrovandia presenta una espina en la aleta dorsal (carácter 21-1), seis Lipogenys (carácter 23-2) 
y siete N. bonaparte (carácter 23-3). Los grupos con los números más altos de espinas en la aleta 
dorsal son N. chemnitzii con once (carácter 23-4) y Polyacanthonotus (carácter 23-5). Este 
carácter está ausente en P. gissu (carácter 23-0) y es desconocido en M. cyprinoides (carácter 23-
?). 
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ST 22. Radios Dorsales. Recuento de radios de la aleta dorsal. (0, >5 radios; 1, 5-10 radios; 
2, 10-15 radios; 3, >15 radios; ?, desconocido). El recuento de los radios de la aleta dorsal 
muestra valores de uno o dos radios para Notacanthus (carácter 22-0) y seis para Lipogenys 
(carácter 22-1). Los halosaurios tienen valores entre 10 y 15 radios (carácter 22-2) y de 64 en P. 
gissu (carácter 22-3). Este carácter es desconocido en M. cyprinoides (carácter 22-?). 
ST 23. Espinas pectorales. Recuento de espinas de aletas pectorales. (0, ausente; 1, una 
espina; ?, desconocido). La aleta pectoral carece de espinas en P. gissu, Halosauropsis y 
Notacanthidae (carácter 23-0). Una espina presente en el resto de los Halosauridae (carácter 23-1) 
y desconocida en M. cyprinoides (carácter 23-?). 
ST 24. Radios pectorales. Recuento de radios de aletas pectorales. (0, >10 radios; 1, 10-15 
radios; 2, >15 radios; ?, desconocido). El recuento de los radios de las aletas pectorales muestra 
un resultado de nueve para A. oleosa (carácter 24-1). Se observó un rango de entre 12 y 14 radios 
en aletas pectorales (carácter 24-1) para P. gissu, el resto de Halosauridae, excepto H. ovenii, 
Lipogenys y N. bonaparte. Los valores de más de 15 radios se obtuvieron en H. ovenii, N. 
chemnitzii y Polyacanthonotus (carácter 24-2). Carácter desconocido para M. cyprinoides 
(carácter 24-?) 
ST 25. Espinas ventrales. Recuento de espinas de la aleta ventral. (0, ausente; 1, una espina; 
3, tres espinas; 4, cuatro espinas; ?, desconocido). La aleta ventral tiene una espina en 
Halosauridae y en Polyacanthonotus (carácter 25-1), tres en Lipogenys (carácter 25-3) y cuatro en 
Notacanthus (carácter 25-4). Este carácter también está ausente en P. gissu (carácter 25-0) y es 
desconocido en M. cyprinoides (carácter 25-?). 
ST 26. Radios ventrales. Recuento de los radios de las aletas ventrales. (0, seis radios; 1, 
ocho radios; 2, nueve radios; 3, once radios; ?, desconocido). Lipogenys y N. bonaparte muestran 
un valor más bajo para los radios de las aletas ventrales (carácter 26-0), seguidos por Aldrovandia 
y N. chemnitzii (carácter 26-1). Polyacanthonotus y Halosauropsis tienen nueve radios en las 
aletas ventrales (carácter 26-2) y el valor más alto (once) se da en P. gissu (carácter 26-3). 
Carácter desconocido en M. cyprinoides (carácter 26-?). Los halosaurios muestran valores 
intraespecíficos mezclados (carácter 26-2 y 26-3). 
ST 27. Gran espacio no osificado en el techo del cráneo (0, ausente; 1, presente; ?, 
desconocido). El techo del cráneo está completamente osificado en Halosauridae y en ambos 
outgroups (carácter 27-0), mientras que un espacio no osificado está presente en Notacanthidae 
(carácter 27-1) y es desconocido en N. bonaparte (carácter 27-?). 
 242 
 
ST 28. Proceso posterior en el paraesfenoides (0, ausente; 1, presente). El parasfenoide 
tiene un par de procesos posteriores en N. chemnitzii, Polyacanthonotus, Lipogenys, Halosaurus y 
Halosauropsis (carácter 28-1), ausentes en Aldrovandia, N. bonaparte y ambos outgroups 
(carácter 28-0). 
ST 29. Proceso posterodorsal en supraoccipital (0, ausente; 1, presente; ? desconocido). El 
supraoccipital tiene un proceso posterodorsal en Aldrovandia y en ambos outgroups (carácter 29-
0), que está ausente en los otros ingroups (carácter 29-1), desconocido en N. bonaparte (carácter 
29-?). 
ST 30. Cartílago C en el cráneo (0, ausente; 1, presente; ?, desconocido). El cartílago C está 
ausente del cráneo en Polyacanthonotus rissoanus, así como en ambos outgroups (carácter 30-0), 
desconocido en Halosaurus, Halosauropsis y N. bonaparte (30-?), presente en los otros taxones 
(carácter 30- 1). 
ST 31. Dientes en el maxilar superior (0, presente; 1, ausente). Los dientes están presentes 
en el maxilar superior en Halosauridae y en ambos outgroups (carácter 31-0), pero ausentes en 
Notacanthidae (carácter 31-1). 
ST 32. Espina dorsal en el maxilar superior (0, ausente; 1, presente). El maxilar superior 
tiene una sola espina dorsal posterior en Notacanthidae (carácter 32-1), ausente en Halosauridae y 
en ambos outgroups (carácter 32-0). 
ST 33. Supramaxillar (0, presente; 1, ausente). El supramaxilar está presente en 
Halosauridae y en ambos outgroups (carácter 33-0), pero ausente en Notacanthidae (carácter 33- 
1). 
ST 34. Coronomeckeliano (0, presente; 1, ausente). El coronomeckeliano está presente en 
Notacanthus, así como en ambos outgroups (carácter 34-0), pero ausente en el resto de las 
especies (carácter 34-1). 
ST 35. Dientes en ectopterigoide (0, ausente; 1, presente). Los dientes están presentes en el 
ectopterigoide de Halosauridae (carácter 35-1), pero ausentes en Notacanthidae (carácter 35-0). 
Del mismo modo, los dientes están presentes en el ectopterigoide en Megalops, pero ausentes en 
Pterothrissus. 
ST 36. Cuadrado y simpléctico (0, firmemente adherido; 1, separado). El cuadrado está 
firmemente unido al simpléctico en Halosauridae y Lipogenys, así como en ambos outgroups 
(carácter 36-0). Se separa del simpléctico en Polyacanthonotus y Notacanthus (carácter 36-1). 
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ST 37. Número de nódulos del tejido conectivo (0, ausentes; 1, uno; 2, dos; ?, desconocido) 
(ordenado como 0-1-2). Dos nódulos del tejido conectivo están presentes en Aldrovandia 
(carácter 37-2), mientras que un nódulo está presente en Notacanthidae (carácter 37-1) pero es 
desconocido en N. bonaparte, Halosaurus y Halosauropsis (carácter 37-?). Un nódulo de tejido 
conectivo está ausente en ambos outgroups (carácter 37-0). 
ST 38. Opérculo (0, simple; 1, ramificado). El opérculo es simple en Halosauridae y en 
ambos outgroups (carácter 38-0), pero está dividido en muchas ramas en Notacanthidae (carácter 
38-1). 
ST 39. Parte posterior del subopérculo (0, simple; 1, ramificado). La parte posterior del 
subopérculo se ramifica en Notacanthus y Polyacanthonotus (carácter 39-1), y es simple en el 
resto de las especies (carácter 39-0). 
ST 40. Dientes en basihialino (0, presente; 1, ausente; ?, desconocido). El basihialino tiene 
cuatro dientes en P. rissoanus (carácter 40-0), mientras que los dientes están ausentes en los otros 
grupos (carácter 40-1). Ambos grupos poseen una placa dental en el basihialino (carácter 40-0). 
Desconocido en N. bonaparte (carácter 40-?) 
ST 41. Primer y segundo basibranquiales (0, suturado; 1, separado; ? desconocido). El 
primer y segundo basibranquiales se suturan entre sí en Aldrovandia, Polyacanthonotus y N. 
chemnitzii (carácter 41-0), pero se separan en Lipogenys (carácter 41-1). También se separan en 
Megalops, pero se suturan en Pterothrissus. Carácter desconocido en Halosaurus, Halosauropsis 
y N. bonaparte (carácter 41-?). 
ST 42. Segundo y tercer basibranquiales (0, continuo; 1, separado; ?, desconocido). El 
segundo y tercer basibranquial son continuos vía cartílago en Aldrovandia así como en ambos 
outgroups (carácter 42-0), mientras que están separados en los otros ingroups (carácter 42-1). 
Carácter desconocido en Halosaurus, Halosauropsis y Notacanthus (carácter 42-?). 
ST 43. Placa dental larga firmemente adherida a los primeros, segundos y terceros 
basibranquiales (0, presente; 1, ausente; ?, desconocido). Una placa dental larga está firmemente 
adherida ventralmente a los tres primeros basibranquiales en Halosauridae y a ambos outgroups 
(carácter 43-0), pero está ausente en Notacanthidae (carácter 43-1). Desconocido en N. bonaparte 
(personaje 43-?). 
ST 44. Placa dental en el cuarto basibranquial (0, presente; 1, ausente; ?, desconocido). Una 
placa dental está firmemente adherida ventralmente al cuarto basibranquial en Halosauridae y a 
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ambos outgroups (carácter 44-0), pero está ausente en Notacanthidae (carácter 44-1). 
Desconocido en N. bonaparte (carácter 44-?). 
ST 45. Placas dentales en el quinto ceratobranquial (0, presente;1, ausente; ?, desconocido). 
Las placas dentales están firmemente adheridas dorsalmente al quinto ceratobranquial en 
Halosauridae y en ambos outgroups (carácter 45-0), pero están ausentes en Notacanthidae 
(carácter 45-1). Desconocido en N. bonaparte (carácter 45-?). 
ST 46. Proceso uncinado en la primera epibranquial (0, presente;1, ausente; ?, 
desconocido). Existe un proceso uncinado en el primer epibranquial de Halosauridae y N. 
chemnitzii, así como en ambos outgroups (carácter 46-0). Está ausente en Polyacanthonotus y 
Lipogenys (carácter 46-1). Desconocido en N. bonaparte (carácter 46-?). 
ST 47. Proceso uncinado en el segundo epibranquial (0, ausente; 1, un proceso presente; 2, 
dos procesos presentes; ?, desconocido) (ordenado como 0-1-2). En Aldrovandia se reconocieron 
dos procesos uncinados (carácter 47-2). En el segundo epibranquial está presente un proceso 
uncinado en ambos outgroups, Halosaurus y Halosauropsis (carácter 47-1). Tales procesos están 
ausentes en Notacanthidae (carácter 47-0). Desconocido en N. bonaparte (carácter 47-?). 
ST 48. Primer faringobranquial (0, presente, osificado; 1, presente, cartilaginoso, 2; 
ausente) (desordenado). El primer faringobranquial está osificado en Halosauridae y en ambos 
outgroups (carácter 48-0). El hueso está ausente en Lipogenys y Polyacanthonotus (carácter 48- 2) 
y es desconocido en Notacanthus (carácter 48- ?). 
ST 49. Placa dental en el tercer faringobranquial (0, presente; 1, ausente). Una placa dental 
está presente dorsalmente en el tercer faringo-branquial en Halosauridae y en ambos outgroups 
(carácter 49-0), pero ausente en Notacanthidae (carácter 49-1). Desconocido en N. bonaparte 
(carácter 49-?). 
ST 50. Cuarto faringobranquial (0, presente; 1, ausente) El cuarto faringobranquial está 
presente en Halosauridae y en ambos outgroups (carácter 50-0), pero ausente en Notacanthidae 
(carácter 50-1). Desconocido en N. bonaparte (carácter 50-?). 
ST 51. Supratemporal (0, presente; 1, ausente). El supratemporal está presente en 
Polyacanthonotus y en ambos outgroups (carácter 51-0), pero ausente en todos los otros ingroups 
(carácter 51-1) desconocido en N. bonaparte (carácter 51-?). 
ST 52. Postemporal (0, presente; 1, ausente). El postemporal está presente en Halosauridae 
y Polyacanthonotus, así como en ambos outgroups (carácter 52-0), mientras que está ausente en 
los otros ingroups (carácter 52-1). 
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ST 53. Postemporal y cráneo (0, adjunto; 1, separado; ?, ausente) El postemporal está unido 
anteriormente al cráneo en Halosauridae (carácter 53-0), pero separado de éste en 
Polyacanthonotus (carácter 53-1). El hueso está ausente en Lipogenys y Notacanthus (carácter 53-
?). 
ST 54. Proceso posterior en el basipterigio (0, largo; 1, corto; 2, ausente; ?, desconocido) 
(ordenado como 0-1-2). El proceso posterior del basipterigio es corto en Aldrovandia y 
Notacanthidae (carácter 54-1). Es largo en Megalops (carácter 54-0), pero está ausente en 
Pterothrissus (carácter 54-2). Carácter desconocido en Halosaurus y Halosauropsis (carácter 54-
?). 
ST 55. Radial interior (0, triangular; 1, en forma de lágrima; ?, desconocido). El radial más 
interno es triangular en Aldrovandia, así como en ambos outgroups (carácter 55-0). Es como una 
gota de lágrima en Notacanthidae (carácter 29-1). Carácter desconocido en Halosaurus, 
Halosauropsis y N. bonaparte (carácter 55-?). 
ST 56. Costillas pleurales (0, presentes; 1, ausentes; ?, desconocidas). Las costillas 
pleurales están presentes en Aldrovandia y en ambos outgroups (carácter 56-0), pero ausentes en 
Notacanthidae (carácter 56-1). Carácter desconocido en Halosaurus, Halosauropsis y N. 
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